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1.1 Vorkommen der Erlen
Erlen gehören innerhalb der Familie Betulaceae zur Gattung Alnus. Diese Gattung umfasst ca.
34 Arten. Sie enthält die einzigen stickstofffixierenden Arten der Familie. Die Verbreitung der
Erlen ist häufig von Klimabedingungen wie der Temperatur und dem Niederschlag abhängig
[46]. Erlenarten wie Alnus glutinosa (L.) Gaerten, A. incana (L.) Moench, A. viridis (Chaix)
D. C., A. rubra Bong., A. oblongifolia Torr, A. serrulata (Ait.) Willd sind in den temperierten
und borealen Klimazonen der Nordhalbkugel verbreitet [231]. Einige Arten wie A. hirsuta
(Fischer) C.K. Schneider, A. viridis (Chaix) D. C. kommen in der subpolaren Zone vor [254].
In mediterranen Gebieten sind die Arten A. cordata (Loisel.) Duby. und A. glutinosa (L.)
Gaerten zu finden [177]. Das Areal von A. nitida (Spach) Endl. liegt in den temperierten
Hochlagen des Himalaya in Höhen zwischen 1 000 und 2 900 msm [165]. A. nepalensis D. Don
wird in Südostasien vom subtropischen China bis zum Himalaya in Höhenlagen zwischen 300
und 3 000 msm gefunden [43]. A. acuminata HBK und die immergrüne A. jorullensis Kunth
erscheinen auf der Südhalbkugel in den chilenischen Anden [182].
In den Verbreitungsgebieten der Erlen wurde eine Spanne der mittleren Jahrestemperatur von
−14◦C bis zu mehr als 20◦C dokumentiert [152]. Der jährliche Niederschlag beträgt zwischen
150 mm [260, 85] und 5 600 mm [91]. Alnus Arten bevorzugen mineralarme Böden mit ver-
schiedenen Korngrößen von Kies, Sand und Schluff sowie an organischen Materialien reiche
Böden. Viele Arten kommen in Mooren, Sumpfgebieten, Bach- und Flusslagen vor. Aufgrund
ihrer Fähigkeit zur Stickstofffixierung werden die Erlen in der Forstwirtschaft zur Verbesse-
rung des verfügbaren Stickstoffs im Boden verwendet. Weng et al. (2004) berichteten sogar
von einer Nutzung der Erlen in der Forstwirtschaft bereits vor 7 000 Jahren [250]. Auf die
Stickstofffixierung der Erlen werde ich in Abschnitt 3.2.1.3 näher eingehen.
Zur Berechnung der durch Erlen fixierten Menge an Stickstoff ist eine genaue Kenntnis der
Erlenverbreitung unabdingbar. Daneben ist die Stickstofffixierung der Erlen, wie bei allen
Stickstofffixierern, von ihrer Biomasse abhängig. Leider existieren so gut wie keine Angaben
über Erlendichten in den verschiedenen Vegetationseinheiten, in welchen Erlen vorkommen.
Nach unveröffentlichten Daten von Schwintzer (Schwintzer, C. R. 2008, pers. comm.) liegt
der Biomassenanteil von Erlen in allen Vorkommensgebieten bei ca. 8 Prozent der jeweiligen
gesamten Biomasse. Geht man von dieser Annahme aus, dann ermöglicht ein Modell der
Erlenverbreitung zusammen mit einem Modell der globalen Verbreitung der Biomasse eine
Vorhersage der Stickstofffixierung durch Erlen.
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1.2 Vorkommen der Leguminosen
Leguminosen gehören zur Pflanzenfamilie Fabaceae. Fabaceae ist die zweitgrößte Pflanzen-
familie mit etwa 730 Gattungen und 20 000 Arten. Sie ist damit auch die größte N2 fixierende
Pflanzenfamilie. Leguminosen kommen in allen Klimazonen vor. Ist die Knöllchenbildung in
den Wurzeln oder den Sprossen erfolgt, reichen die Wirtspflanzen1 alle benötigten Nährstoffe
für die N2 Fixierung an die Bakterien in den Knöllchen weiter. Leguminosen können in ihren
natürlichen Standorten zwischen 0.1 und 34.5 kg·ha−1 Stickstoff pro Jahr fixieren [32]. Im Ab-
schnitt 3.2.1.3 werde ich detaillierter drauf eingehen. Die Pflanzenfamilie Fabaceae wird in
der Regel in drei Unterfamilien gegliedert: Faboideae, Mimosoideae) und Caesalpinioideae.
Die Unterfamilien Caesalpinioideae und Mimosoideae bestehen hauptsächlich aus holzigen
Pflanzenarten. Die Faboideae umfassen neben holzigen Pflanzenarten auch viele krautigen
Pflanzenarten. Über den Anteil an Biomasse der Leguminosen an den gesamten Biomasse al-
ler Pflanzen (Dichte der Leguminosen) des jeweiligen Standorts gibt es wenige veröffentlichte
Informationen. Lewis hat in seinem Buch “Legumes of the World” einige Daten veröffentlicht
[129]. Die Dichte der Leguminosen auf Artenebene, also der Anteil an Leguminosenarten
an der gesamten Artenzahl eines Standorts, ist ebenfalls nur in einigen wenigen regionalen
Floren publiziert worden [15, 67]. Hainds et al. (1999) haben die Verbreitung und die Dich-
te der Leguminosen an deren natürlichen Standorten untersucht [86]. Sie berichten, dass die
Leguminosen vor allem in solchen Ökosystemen vorkommen, in denen Feuer ein typischer
Umweltfaktor ist. Beispiele für diese Ökosysteme sind Tundra, Savanne, Steppe, die Hart-
laubwälder im Mittelmeerraum, die Kiefernwälder und die Eucalyptuswälder in Australien.
Die Breite der ökologischen Ansprüche bei Leguminosen ist enorm. Sie können vom Meeres-
spiegel, z.B. Lathyrus japonicus Willd., bis über die Baumgrenze, Trifolium alpinum L., auf
sandigen Böden, Acacia senegal (L.) Willd., bis zu sauren Böden, Ornithopus sativus Brot.,
vorkommen. Die Einflüsse der Bodeneigenschaften auf das Wachstum bzw. die Biomassen-
bildung bei den Leguminosen wurden oft untersucht. Chalk et al. (2010) untersuchten die Ein-
flüsse der abiotischen Faktoren wie der Temperatur, des Wassers, der Salinität, der Acidität und
der Alkalinität des Bodens auf die Biomassenbildung der Leguminosen [29]. Andere Fakto-
ren, wie z.B. die verfügbaren Mineralien im Boden, verändern die Biomassenbildung bei den
Leguminosen ebenfalls [170, 190]. Nicht nur die Bodeneigenschaften sondern auch Klimapa-
rameter wie die Temperatur und der Niederschlag beeinflussen das Leguminosenwachstum.
Der Niederschlag ist ein entscheidender Faktor für die Biomassenbildung bei den Legumino-
sen in Trockengebieten [223]. Holt und Hafekamp (1987) sowie Cleveland et al. zeigen, dass
das Wachstum der Leguminosen auch durch die Temperatur beeinflusst wird [100, 32]. Die
Dichte der Leguminosen variiert von Ort zu Ort. Deswegen ist es nicht ausreichend, etwa wie
bei Erlen, nur die Verbreitung der Leguminosen zu modellieren. Eine Modellierung der Legu-
minosendichte wird für die globale Schätzung der Stickstofffixierung bei den Leguminosen in
jedem Fall gebraucht.




1.3 Der Einfluss von ökologischen Faktoren auf die
Verbreitung und das Wachstum von Pflanzen
Die Verbreitung der Pflanzen wird von vielen Faktoren beeinflusst. Dabei können anatomi-
sche, genetische und ökologische Faktoren von Bedeutung sein. Die anatomischen und geneti-
schen Faktoren begrenzen die Pflanzenverbreitung meistens auf Artenebene. Die ökologischen
Faktoren können bei Pflanzengesellschaften eine große Rolle spielen. Eine Modellierung ein-
zelner Pflanzenarten ist aufgrund von vielfältigen Anpassungsfähigkeiten der Arten äußerst
schwierig und bis heute nur in Ausnahmefällen gelungen. Deswegen beschäftigen sich Wis-
senschaftler eher mit der Modellierung der Pflanzenverbreitung auf Familien- oder Gattungs-
ebene. Eine Pflanzenfamilie besteht aus mehreren Gattungen und Arten, die aufgrund ihrer
Verwandtschaft meist ähnliche Merkmale haben. Die Verbreitung der zu einer Pflanzenfami-
lie gehörenden Arten wird daher im Wesentlichen von ökologischen Faktoren beeinflusst.
1.3.1 Klima
Zu den wichtigsten ökologischen Faktoren zählen die Klimabedingungen wie Temperatur und
Niederschlag des jeweiligen Standorts. Innerhalb einer Pflanzenfamilie, ja sogar innerhalb ei-
ner Gattung, kann die Anpassung der Arten an Klimabedingungen sehr unterschiedlich sein.
So kommen beispielsweise Arten der Gattung Trifolium spp. aus der Familie der Fabaceae
sowohl in borealen Gebieten, als auch im Mittelmeerraum vor. Ebenso sieht man die Unter-
schiede in der Anpassung an verschiedenen Klimata bei Arten aus der Pflanzengattung Alnus.
A. sibirica (Fischer ex Turczaninow) C. K. Schneider kommt beispielsweise in Gebieten mit
einer mittleren Jahrestemperatur von −14◦C vor. Alnus cordata (Loisel.) Duby. dagegen ist in
Gebieten mit einer mittleren Jahrestemperatur von bis zu 20◦C verbreitet.
Ähnlich wie die Temperatur hat der Niederschlag eine wichtige Bedeutung für die Verbrei-
tung der Arten aus der Familie der Fabaceae wie auch der Pflanzengattung Alnus. Arten der
Familie Fabaceae treten von tropisch feuchten bis hin zu ariden Klimazonen auf. Die zu die-
ser Familie gehörenden Arten wie Acacia spp. wurden sowohl aus den feuchten Tropen als
auch aus den Halbwüsten Afrikas dokumentiert. Arten der Gattung Alnus bevorzugen meist
ein humides Klima wobei allerdings einige Arten auch in Trockengebieten vorkommen kön-
nen, dann aber im grundwassernahen Gebieten an Flüssen oder Seen. Dies ist vor allem für A.
cordata (Loisel.) Duby. bekannt.
1.3.2 Vegetation
Man kann sich die Vegetation eines Gebiets aus Pflanzengemeinschaften bestehend denken.
Solche Pflanzengemeinschaften setzen sich aus Arten zusammen, deren Vorkommen durch
Eigenschaften des Klimas, des Bodens und anderer ökologischer Faktoren des Standorts be-
einflusst wird. Daneben spielen aber auch wechselseitige Einflüsse der Pflanzenarten unter-
einander sowie zwischen den Pflanzenarten und den Tierarten wie auch den Mikroorganismen
eine Rolle. Daher kann man annehmen, dass eine Modellierung der Verbreitung von Pflanzen-
gruppen nicht nur aufgrund ökologischer Umwelteinflüsse sinnvoll ist, sondern dass auch die
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Berücksichtigung der Vegetation des jeweiligen Gebiets die Qualität der Vorhersage verbes-
sern kann.
Bei globalen Modellen muss aufgrund des Fehlens entsprechender, die einzelnen Pflanzen-
gemeinschaften auflösender Daten vor allem auf die Verbreitung der potentiellen natürlichen
Vegetation zurückgegriffen werden.
Als potentielle natürliche Vegetation wird eine Vegetation bezeichnet, wie sie ohne direk-
ten Einfluss des Menschen am jeweiligen Standort vorkäme. Sie spiegelt also die natürlichen
ökologischen Faktoren eines Gebiets wider. Die potentielle natürliche Vegetation der Erde
ist recht gut bekannt. Sie wurde von Schmithüsen in einem Atlas dargestellt. Schmithüsen
(1976) unterscheidet dabei 176 Vegetationseinheiten auf der Erde [193]. Dieser Atlas liegt in
digitalisierter Form im 0.5 Grad Raster geographischer Länge und Breite vor und steht zur
Verwendung in Modellen zur Verfügung.
1.3.3 Boden
Unter anderen zählen die Bodentypen sowie die Bodeneigenschaften zu den ökologischen
Faktoren, welche die Pflanzenverbreitung einschränken. Erlen können auf sehr unterschiedli-
chen Bodentypen vorkommen. Die Grün–Erle A. viridis (Chaix) D. C. findet man beispiels-
weise entsprechend ihres Vorkommens in Gebirgslagen häufig auf Regrosolen [80]. Andere
Arten wie A. acuminata HBK bevorzugt den Bodentyp Andosol [156]. Die Schwarzerle A.
glutinosa (L.) Gaerten kommt meistens auf Cambisols [50] vor.
Die Bodeneigenschaften beeinflussen unter anderen das Wachstum, die Biomassenbildung so-
wie die Mineralstoffaufnahme der Pflanzen. Die verfügbare Wasserkapazität zeigt die Menge
des Wassers im Boden, die für die Pflanzen verfügbar ist. Sie hat einen direkten Einfluss auf
die Biomassenbildung der Pflanzen.
Whitson et al. (2002) untersuchten die Einwirkung der verfügbaren Wasserkapazität auf die
Biomassenbildung der Leguminosen [253]. Sie beobachten eine Abnahme der Biomassenbil-
dung bei niedrigen verfügbaren Wasserkapazitäten des Bodens.
Der Wert des H-Ionenpotenzials (pH), das sich im Bodenwasser einstellt, zeigt den Säure- und
Basenhaushalt des Bodens an. Er beeinflusst den Kationenaustausch zwischen den Wurzeln
der Pflanzen und den Ton-Humus-Komplexen des Bodens, die die Kationenaustauschkapa-
zität des Bodens bestimmen. Die Kationen spielen in biochemischen Prozessen eine Rolle.
Vitousek und Sanford (1986) leiteten eine Untersuchung über die Einflüsse der Bodenmi-
neralien auf die Biomassenbildung der Pflanzen in den Tropen. Sie fanden heraus, dass die
Biomassenbildung in den Tropen vom pH-Wert des Bodens, dem Kationengehalt sowie dem
Stickstoffgehalt des Bodens beeinflusst werden [243]. Die Lagerungsdichte (Bulk density) ist
eine häufig verfügbare Maßeinheit, die sich aus dem Gewicht des Bodens je Volumeneinheit
in natürlicher Lagerung berechnet. Die Lagerungsdichte kann in Abhängigkeit vom relativen
Verhältnis an anorganischen und organischen Bodenbestandteilen sowie vom Porenvolumen
sehr unterschiedlich sein. Sie ist eine wichtige Größe bei der Regulierung der Wasserkapazi-
tät des Bodens, seinem Wasserpotenzial, dem Gehalt an Bodenluft sowie dem Luftaustausch
mit der Atmosphäre. Yapa et al. (1988) untersuchten die Einflüsse der unterschiedlichen Lage-
rungsdichte auf die Wurzelbiomasse [262]. Sie stellten fest, dass eine größere Lagerungsdichte
zur Reduktion des Wurzelwachstums führen kann.
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Das Porenvolumen des Bodens bestimmt den Gehalt an Bodenluft und deren Austausch mit
der Atmosphäre sowie die Wasserkapazität des Bodens und die Beweglichkeit des Wassers
und der gelösten Mineralstoffe im Boden. Hewitt (2004) beschreibt die Einflüsse des Poren-
volumens auf das Pflanzenwachstum [96]. Böden mit hohem Porenvolumen ermöglichen den
Wurzeln eine gute Zirkulation des Sauerstoffs, Wachstumsmöglichkeit, sowie eine gute Drai-
nage. Solche Böden bieten den Pflanzen gute Wachstumsmöglichkeiten, wohingegen Böden
mit geringem Porenvolumen das Wurzelwachstum, die Zirkulation des Sauerstoffs und die
Drainage begrenzen und damit das Wachstum der Pflanzen behindern.
1.4 Anwendung der Informationen über das Vorkommen
der Erlen und die Dichte der Leguminosen bei der
Modellierung der Stickstofffixierung
Im natürlichen Ökosystem ist die wichtigste Quelle für die Stickstoffversorgung der Pflan-
zen die biologischen N2 Fixierung. Obwohl also die biologische N2 Fixierung hauptsächliche
primäre Stickstoffquelle für terrestrische Ökosysteme ist, betrachten viele Modelle diesen Pro-
zess nicht [261].
Einer der Gründe mag darin liegen, dass die Bestimmung der N2 Fixierung in einem natürli-
chen Ökosystem aufwändig ist [241] und daher nur recht wenig Daten zur Verfügung stehen.
Eine Möglichkeit, diese Schwierigkeit zu umgehen, wäre die mechanistische Modellierung
der N2 Fixierung anstelle der direkten Verwendung von Messdaten. Zwar werden auch für
die Konstruktion solcher Modelle Messdaten gebraucht, jedoch kann durch Korrelation die-
ser Messdaten mit besser verfügbaren Daten, z.B. solchen des Klimas oder des Bodens, eine
Extrapolation in nicht direkt durch Daten abgedeckte Gebiete versucht werden. Liu (2010)
untersuchte die Vorteile und Nachteile der Bestimmung der Stickstofffixierung durch Messun-
gen oder Modellierung [133]. Er stellt fest, dass zwar viele Methoden gibt, die für die direkte
quantitative Bestimmung der BNF (Biologische N2 Fixierung) im Feld oder in kontrollierter
Umwelt verfügbar sind. Jedoch sind diese Methoden sehr zeit- und kostenintensiv und werden
entsprechend selten durchgeführt. Alternativ kann die BNF durch empirische Modelle oder
dynamische mechanistische Simulationsmodelle geschätzt werden. Daher ist in der Regel eine
Simulation durch ein dynamisches Modell für die quantitative Bestimmung der biologischen
Stickstofffixierung vorzuziehen.
Für die Modellierung der Stickstofffixierung benötigen die meisten Modelle Daten über die
Biomasse der Stickstofffixierer. Da die Bestimmung der Biomasse der stickstofffixierenden
Pflanzen in den natürlichen Ökosystemen sehr aufwändig ist, werden Modelle gebraucht, die
die Verbreitung und die Dichte der stickstofffixierenden Pflanzen eines Ortes voraussagen.
In Abschnitt 3.5 werden einige Modelle vorgestellt, die die Stickstofffixierung anhand der
Biomasse der Stickstofffixierer modellieren.
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In dieser Arbeit versuche ich, die Grundlagen zu legen für eine mechanistische Modellie-
rung der Stickstofffixierung in natürlichen Ökosystemen weltweit. Neben der Modellierung
der eigentlichen Prozesse der Fixierung, nämlich der Aktivität der Mikroorganismen in den
Wurzeln der Wirtspflanzen als Funktion des Zustands der Wirtspflanzen, der Umweltparame-
ter und der Stickstoffverfügbarkeit, deren Modellierung in dieser Arbeit noch nicht versucht
wird, ist die Verbreitung der wichtigsten Wirtspflanzen, Leguminosen und Erlen, sowie die
Vorhersage ihrer Biomassenanteile in den jeweiligen Vegetationseinheiten, das Ziel dieser Ar-
beit. Das angestrebte Modell soll eine flächendeckende Aussage ermöglichen, auch für Gebie-
te, für welche keine Daten zur Stickstofffixierung vorliegen. Dazu werde ich versuchen, die
Verbreitung und die Biomassenanteile der Wirtspflanzen abhängig von den Eigenschaften des
Standorts zu modellieren. Solche Einflussgrößen müssen zunächst erst einmal gefunden und
ihre jeweilige Bedeutung nachgewiesen werden. Außerdem müssen für diese Einflussgrößen
global flächendeckende Datensätze mit der heute in globalen Modellen üblichen Auflösung
von 0.5 Grad geographischer Länge und Breite zur Verfügung stehen und sie müssen zuver-
lässig sein. Für die Gattung Alnus werde ich versuchen, einen allgemeinen Überblick über die
Erlenarten zu gewinnen und Informationen über die Einflussgrößen, die für die Verbreitung
bzw. das Vorkommen der Erlen in ihren natürlichen Standorten relevant sind, zu finden. Wenn,
was zu erwarten ist, die Verbreitung der Erlen an ihren natürlichen Standorten von mehreren
Einflussgrößen abhängig ist, werden die Einflussgrößen zunächst einzeln untersucht und ih-
re jeweiliges Vorhersagepotenzial bestimmt. Für diese Arbeiten können verfügbare Daten zur
Verbreitung der Erlen, die allerdings sehr lückenhaft sind, herangezogen werden. Im weiteren
Vorgehen wird schrittweise die Wirkung der Einflussgrößen in ihrer Kombination untersucht
und die Verbesserung der Vorhersage analysiert. Eine Überprüfung der Vorhersagequalität
soll sowohl global, als auch exemplarisch für einzelne Länder erfolgen. Die Biomassenan-
teile der Erlen an der jeweiligen Standorten werden, soweit ein Vorkommen der Erlen dort
vorhergesagt wird, als konstant angenommen. Im Gegensatz dazu steht bei den Leguminosen
die Vorkommensdichte im Vordergrund, da Leguminosen praktisch weltweit verbreitet sind,
allerdings mit sehr unterschiedlichen Anteilen an der jeweiligen Biomasse. Analog zum Vor-
gehen bei den Erlen werde ich zunächst Daten über die Vorkommensdichte der Leguminosen
sammeln und dann versuchen, diese mit Umweltparametern zu korrelieren. Auch hier müssen
für diese Umweltparameter belastbare globale Datensätze flächendeckend zur Verfügung ste-
hen. Diese Korrelationen sollen als Grundlage für die Modellierung der Biomassendichten der
Leguminosen dienen. Die globale Verteilung der Leguminosendichte wird schließlich durch
den Vergleich mit Literaturangaben und empirischen Daten, die nicht für die Modellierung
verwendet wurden, überprüft.
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Der kurze Überblick über den Stand des Wissens beginnt mit einer allgemeinen Zusammen-
fassung des Kohlenstoff– und Stickstoffkreislaufs, der wichtigen Prozesse des Stickstoffkreis-
laufs, insbesondere den heute gebräuchlichen Vorstellungen und Modellen der natürlichen
Stickstofffixierung. Besonders eingegangen wird auf die Prozesse, die die Verbreitung, den
Wachstum und die Biomassenbildung der Stickstofffixierer beeinflussen.
3.1 Der Kreislauf des Kohlenstoffs in der terrestrischen
Biosphäre
Neben anderen lebenswichtigen Elementen bestehen Organismen hauptsächlich aus Kohlen-
stoff (C), Wasserstoff (H), Stickstoff (N), Schwefel (S), Sauerstoff (O) und Phosphor (P).
Stickstoff und Kohlenstoff bilden die zwei wichtigsten biogeochemischen Stoffkreisläufe. Die-
se spielen eine zentrale Rolle für Organismen. Bei Pflanzen ist der Stickstoff direkt an der
Kohlenstofffixierung beteiligt, und zwar in Form wichtiger Enzymsysteme der Kohlenstoff-
fixierung. Daher besitzen stickstofffixierende Pflanzen auch eine enorme Bedeutung für den
Kohlenstoffkreislauf.
Unter Kohlenstoffkreislauf versteht man den Zyklus des Kohlenstoffs in und zwischen der
Atmosphäre, der Biosphäre und der Hydrosphäre. Kohlenstoff ist ein Bestandteil aller or-
ganischen Verbindungen und deswegen einer der wichtigsten Stoffe für Organismen. In der
Atmosphäre kommt Kohlenstoff überwiegend in Form von CO2 vor. Carbonat (CO2−3 ) und Bi-
carbonat (HCO−3 ) sowie Kohlensäure und gelöstes Kohlendioxid bilden in den Ozeanen ein
Puffersystem, das die Ozeane zu den wichtigsten Kohlenstoffspeichern überhaupt macht. Für
die Biosphäre hat der Kohlenstoff zunächst in gebundener Form als Kalk (CaCO3) oder Do-
lomit (CaCO3 ·MgCO3) Bedeutung. Wesentlicher für den Kohlenstoffkreislauf ist jedoch die
organische Bindungsform in Organismen sowie ihren Abfallprodukten, dem Bestandsabfall,
und schließlich als Humus im Boden, der in der Regel als organisch gebundener Kohlenstoff
des Bodens bezeichnet wird und den größten Kohlenstoffspeicher im direkten terrestrischen
Kreislauf des Kohlenstoffs darstellt. Das atmosphärische CO2 wird durch die autotrophen Or-
ganismen1 fixiert und in organischen Substanzen gespeichert. Die organische Substanz wird
nach ihrem Absterben schließlich durch Mikroorganismen im Rahmen ihrer Respiration ver-
arbeitet und in Form von CO2 wieder in die Atmosphäre zurückgeführt.
1Autotrophe Organismen erhalten ihre Energie durch Photosynthese.
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3.1.1 Bedeutung des Kohlenstoffs für das Ökosystem
Der Kohlenstoff ist Hauptbestandteil der organischen Verbindungen. Autotrophe Organismen
fixieren den Kohlenstoff in Form von CO2 durch Photosynthese und speichern ihn in unter-
schiedlichen organischen Verbindungen. Die heterotrophen Organismen verwenden diese or-
ganischen Verbindungen für die Respiration und damit für ihr Wachstum. Kohlendioxid wurde
bereits Mitte des 19. Jahrhunderts von dem irischen Physiker John Tyndall als Treibhausgas
erkannt. Es ist die Hauptursache für mehr als drei Viertel des Anteils der vom Menschen ver-
ursachten Erwärmung des Klimas, und damit heute das mit Abstand wichtigste anthropogene
Treibhausgas. Eine Verdoppelung des Gehalts an Kohlendioxid in der Atmosphäre könnte die
Temperatur der Erde zwischen zwei und 4.5◦C erhöhen [18].
3.1.2 Quellen
Analysen an Eisbohrkernen sowie direkte Messungen seit 1958 zeigen, dass die atmosphä-
rische CO2-Konzentration seit Beginn der industriellen Revolution in den letzten 200 Jahren
von etwa 280 ppm2 auf derzeit über 385 ppm also um mehr als 40 Prozent zugenommen hat
[119]. Diese Zunahme wird von den meisten Wissenschaftlern auf menschliche Aktivitäten
zurückgeführt, insbesondere auf die Verbrennung von Kohle, Öl und Erdgas.
Zudem wird CO2 bei Änderungen der Landnutzung freigesetzt, wie z.B. bei Brandrodungen
in den Tropen. Da diese CO2 Emissionen voraussichtlich auch in nächster Zukunft weiter
anhalten werden, ist mit einer weiteren Erhöhung der CO2 Konzentration und einer daraus re-
sultierenden fortschreitenden Klimaänderung im nächsten Jahrhundert zu rechnen. Um die zu-
künftige Entwicklung des atmosphärischen CO2 Gehalts und die Auswirkungen auf das Klima
der Erde genauer abzuschätzen zu können, muss der globale Kohlenstoffkreislauf betrachtet
werden. Das Kohlendioxid wird kontinuierlich zwischen der Atmosphäre und den beiden, auf
einer Zeitskala bis zu einigen 100 Jahren wichtigsten, Kohlenstoffspeichern der Erde, nämlich
dem Ozean und der terrestrischen Biosphäre, ausgetauscht.
Verbrennung von fossilen Energieträgern
Die Verbrennung der fossilen Energieträger Öl, Gas und Kohle ist die Hauptursache für die
anthropogene CO2 Emission (ca. 80 Prozent der gesamten CO2 Emission) in die Atmosphäre
[24]. Deswegen spielt die Verbrennung fossiler Brennstoffe eine große Rolle als CO2 Quelle.
Durch anthropogene Emission wurden 499 Pg3 CO2 seit vorindustrieller Zeit in die Atmo-
sphäre freigesetzt [24]. In einer Studie von Canadell et al. (2007) wurde die CO2 Emission aus
fossilen Quellen inklusive der Zementherstellung von 1850 bis 2006 auf ca. 380 Pg Kohlen-
stoff abgeschätzt [27]. Die Zunahme der CO2 Emission aus fossilen Quellen und der Zemen-
therstellung war zwischen den Jahren 2000 und 2006 besonders groß (von 7.0 auf 8.4 Pg·a−1).
In diesem Zeitraum war die jährliche Emission bereits um 35 Prozent höher als im Jahr 1990.
Der schnelle Anstieg des CO2 in der Atmosphäre beeinflusst das Klima [18] und damit kli-
maabhängige, physiologische Prozesse wie Photosynthese, Respiration etc. bei Organismen
[258]. Feldexperimente mit FACE-Anlagen, also den sogenannten “Free Air Carbon Dioxide
Enrichment Experiments”, legen die Vermutung nahe, dass die Zunahme des Kohlendioxids
21 ppm = 1 CO2-Molekül pro 106 Luftmoleküle
31 Pg=1015 g
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in der Atmosphäre zu einer Zunahme der CO2 Assimilation führen könnte, unter anderem
auch bei stickstofffixierenden Pflanzen [127]. Damit nimmt der Kohlenstoff-Vorrat in der Ve-
getation vermutlich ebenfalls zu. Die beteiligten Prozesse hängen stark vom für die Pflanzen
verfügbaren Stickstoff ab [197, 75, 55].
Abholzung und Waldzerstörung
Der Einfluss der Abholzung der Wälder auf die CO2 Emission bzw. auf den Kohlenstoffanstieg
in der Atmosphäre wurde in vielen Studien untersucht. Zwei der bekanntesten Projekte, bei
denen diese Effekte langfristig beobachtet und untersucht wurden, waren das Carbon Sink
Projekt im brasilianischen Staat Mato Grosso und das Noel Kempff Mercado Climate Action
Projekt bei Santa Cruz in Bolivien [167, 72]. In beiden Projekten wurde festgestellt, dass die
Abholzung der tropischen Regenwälder die zweitgrößte Ursache für die anthropogene CO2
Emission ist und in Zukunft vermutlich die wichtigste Emissionsquelle für CO2 sein wird
[18]. Im Kyoto-Protokoll wurde darauf hingewiesen, dass die globale CO2 Emission verringert
werden kann, wenn die Abholzung der Wälder vermieden wird [196].
Vulkanische Aktivitäten
Die globale CO2 Emission durch Vulkane wird auf jährlich 65·1012 g Kohlenstoff geschätzt
[256]. Das entspricht nur etwa 0.22 Prozent der anthropogene CO2 Emission. In einer neueren
Studie von Morner und Etiope (2002) wurden zwar höhere Werte von 300 bis 600 Mt CO2
pro Jahr gefunden [158], was ca. 10 Prozent der anthropogene CO2 Emission entspricht. In
den Studien von Delemelle und Stix (1999) und Textor et al. (2003) wird der Effekt der CO2
Emission bei Vulkanausbrüchen auf den atmosphärischen CO2-Gehalt diskutiert. Sie berich-
ten, dass Vulkanausbrüche einen kurzfristigen Einfluss auf den CO2 Gehalt der Atmosphäre
haben [44, 221]. Holloway und O’Day (2000) sowie Morner und Etiope (2002) haben die
durchschnittliche jährliche CO2 Emission durch Vulkanausbrüche weltweit auf ca. 97 Mt ge-
schätzt [99, 158]. Die Unsicherheiten des Beitrags der Vulkane an CO2 Emission ist also noch
immer recht groß, in jedem Fall aber gegenüber der anthropogene Emission vernachlässigbar.
3.1.3 Senken
Als Kohlenstoffsenke wird ein zeitweiliger oder dauerhafter Kohlenstoffspeicher bezeichnet,
der seine Speicherkapazität erhöht. Kohlenstoffsenken sind für die globale Erwärmung be-
deutsam, weil sie das Treibhausgas Kohlendioxid (CO2) aus der Atmosphäre aufnehmen und
damit der Erderwärmung entgegenwirken. Die wichtigsten Kohlenstoffsenken sind Böden,
Biomassen, die Atmosphäre und die Ozeane.
Terrestrisches Ökosystem: Vegetation und Boden
Die Kohlenstoffmenge in der terrestrischen Vegetationen liegt schätzungsweise bei 550 Pg
Kohlenstoff. Wälder sind der größte Kohlenstoffspeicher. Die Kohlenstoffsenke in den Vege-
tationen liegt bei etwa 0.7 Pg Kohlenstoff pro Jahr [76]. Der Kohlenstoffgehalt der Böden wird
auf 1 500 bis 2 000 Pg Kohlenstoff geschätzt [115]. Das ist das doppelte der gesamten Kohlen-
stoffmenge in der Atmosphäre und das dreifache der Menge in der terrestrischen Vegetation.
Die Kohlenstoffmenge im Bestandsabfall liegt bei ca. 100 Gt [115] und das gilt als kurzfristige
Kohlenstoffsenke im Boden [211]. Ebenso gibt es im Boden anorganischen Kohlenstoff. Der
Anteil des anorganischen Kohlenstoffs liegt zwischen 780 und 930 Pg im Boden [192].
Atmosphäre
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Der Kohlenstoffgehalt der Atmosphäre betrug in den 1980er Jahren ca. 760 Pg [146]. Haupt-
sächlich befindet sich der Kohlenstoff als Kohlendioxid (CO2) in der Atmosphäre. Weitere
wichtige Kohlenstoffverbindungen sind z.B. Methan (CH4) und Kohlenstoffmonoxid (CO).
Die Methan–Konzentration liegt bei etwa 1.75 ppm, die Kohlenmonoxid–Konzentration bei
ca. 0.2 ppm [146]. Der Kohlenstoffgehalt der Atmosphäre reagiert besonders empfindlich auf
die Flussratenänderungen zwischen den Zuflüssen wie CO2 und CH4 Emissionen und der CO2
Aufnahme durch die autotrophen Pflanzen. Wegen der kurzen Halbwertszeiten der relevanten
biochemischen Prozesse weist die Atmosphäre außerdem die höchsten Kohlenstoffflussraten
im Austausch mit der Biosphäre auf. Jede Zunahme des Kohlenstoffgehalts der Atmosphäre
kann als Senke betrachtet werden, allerdings mit dem Nachteil der Beeinflussung des Klimas.
Ozeane
Die Meere bedecken etwa 70 Prozent der Erdoberfläche. Sie ermöglichen einen intensiven
Kohlenstoffaustausch zwischen Atmosphäre und Hydrosphäre. In den Ozeanen ist mit 38 000
Pg ca. 50 mal mehr Kohlenstoff gespeichert als in der Atmosphäre [175]. Kleine Änderungen
im ozeanischen CO2 Speicher bewirken signifikante Änderungen in der Atmosphäre [175,
183]. In der Vergangenheit haben Ozeane gezeigt, dass sie in der Lage sind, das Klima auf un-
serem Planeten zu regulieren. Sie haben die Auswirkungen der Industrialisierung abgepuffert,
indem sie große Mengen Kohlendioxid und Wärme aufgenommen haben. Derzeit zeigen sie
negative Auswirkungen auf Organismen und Ökosysteme [60, 120].
3.2 Stickstoffkreislauf in der terrestrischen Biosphäre
Unter Stickstoffkreislauf versteht man den Transport von Stickstoffverbindungen der verschie-
densten Art zwischen Atmosphäre und Biosphäre sowie innerhalb der Biosphäre durch die
verschiedensten Kompartimente wie Lebewesen, Bestandsabfall, Böden und andere. Rund 78
Prozent der Atmosphäre bestehen aus molekularem Stickstoff (N2). Stickstoff steht als mole-
kularer Stickstoff (N2) in der Atmosphäre zwar prinzipiell für Organismen unbegrenzt zur Ver-
fügung, jedoch ist die Aktivierungsenergie zur Spaltung der Bindung des molekularen Stick-
stoffs so hoch, dass nur wenige Gruppen von Mikroorganismen in der Lage sind, molekularen
Stickstoff zu spalten und damit zu fixieren.
Cyanobakterien, ein Teil der freilebenden Bakterien und manche symbiotische Bakterien der
Pflanzen können durch die Stickstofffixierung den molekularen Stickstoff aus der Atmosphäre
binden. Deswegen haben diese Organismen eine grundsätzliche Bedeutungen für die Biosphä-
re, denn sie eröffnen das große Reservoir des atmosphärischen Stickstoffs für die Biosphäre.
Stickstoff gehört zu den wichtigsten Elementen für Organismen. Da Stickstoff in Proteinen,
Nukleinsäuren und vielen anderen Verbindungen in Organismen enthalten ist, ist der globale
Stickstoffkreislauf von zentraler ökologischer Bedeutung. Pflanzen nehmen den Stickstoff in
Form von Ammoniumverbindungen und Nitraten aus Abbauprodukten toter organischer Stof-
fe auf. Die Heterotrophen gewinnen den für ihre biochemischen Prozesse benötigten Stickstoff
aus der Nahrung. Für alle Pflanzenarten, deren Stickstoffversorgung nicht über Stickstofffixie-
rung erfolgt, ist Nitrat (NO−3 ) die wichtigste Stickstoffverbindungsart, da Ammonium (NH
+
4 )
durch Nitrifikation schnell in Nitrat umgewandelt wird.
Nitrat gelangt nach Nitrifikation von beim Bioabbau entstehenden Ammoniumionen durch
24
3 Stand des Wissens
Niederschläge in den Boden. Es wird von den Pflanzen durch die Wurzeln aufgenommen. Die
Assimilation von Nitrat findet dann entweder schon direkt in den Wurzeln oder in anderen
Organen der Pflanzen wie den Blättern statt.
Für die Fixierung verwenden die stickstofffixierenden Mikroorganismen den Kohlenstoff als
Energiequelle. Deswegen besteht ein enger Zusammenhang zwischen der Stickstofffixierung
und der Kohlenstoffassimilation bei freilebenden, autotrophen Cyanobakterien, aber auch bei
symbiotischen Mikroorganismen mit der Photosyntheseleistung ihrer Wirtspflanzen. Die Wir-
kung und Bedeutung des Stickstoffs für Pflanzen ist gut bekannt, vor allem durch Untersu-
chungen im Rahmen landwirtschaftlicher Forschung. Die Verbesserung des Bodenstickstoff-
gehalts beeinflusst die Artenzusammensetzung, die Produktivität, die Dynamik und Vielfalt
des Ökosystems [144, 55]. In einem natürlichen Ökosystem wird der Stickstoff im Verlauf
eines Jahres, in Abhängigkeit vom Wechsel des Klimas und dem Entwicklungsstand der Or-
ganismen wechselweise im Boden und in der Biomasse akkumuliert. Dadurch wird ein Stick-
stoffvorrat im Ökosystem verfügbar gehalten, denn freie, in der Regel lösliche Stickstoff-
verbindungen unterliegen der raschen Auswaschung aus dem Ökosystem [242]. Esser et al.
(2011) zeigen in globalen Modellexperimenten unter dem Einfluss steigender Kohlendioxid-
konzentrationen der Atmosphäre, dass der verfügbare Stickstoff in der Biosphäre, vor allem
auch die unterschiedlich starke Fixierung atmosphärischen Stickstoffs, die Kohlenstoffaufnah-
me bei Mikroorganismen und Pflanzen stark beeinflusst [55]. Sie zeigten eine direkte Einwir-
kung von Stickstoff auf den Kohlenstoffkreislauf und umgekehrt.
3.2.1 Stickstoffeinträge in das Ökosystem
Der größte Stickstoffzufluss in die Biosphäre ist die industrielle Stickstofffixierung. Über die-
se gelangen jedes Jahr etwa 150 Tg Stickstoff in die Biosphäre [8, 65]. Die Stickstofffixierung
durch symbiotischen und freilebenden Mikroorganismen ist dagegen der zweitgrößte und der
einzige natürliche, biologische Prozess, durch den der Stickstoff aus der Atmosphäre in die
Biosphäre gelangt. Der Beitrag der biologischen Stickstofffixierung wird auf ca. 130 Tg Stick-
stoff pro Jahr geschätzt [64]. Einen kleinen Betrag zum Stickstoffeintrag liefert außerdem die
Spaltung des molekularen Stickstoffs in der Atmosphäre durch Blitzentladungen während Ge-
wittern. Dieser Beitrag wird auf weniger als 10 Tg N pro Jahr beziffert [23].
3.2.1.1 Anthropogene und industrielle Stickstofffixierung
Der Stickstoffeintrag durch menschliche Aktivitäten von jährlich rund 150 Tg N wird einmal
hervorgerufen durch Verbrennungsprozesse, z.B. bei der Energiegewinnung und im Verkehr,
die aufgrund hoher Temperaturen und der Beteiligung von Luft die Aktivierungsenergie zur
Spaltung des molekularen Stickstoffs aufbringen können. Zum anderen wird atmosphärischer
Stickstoff bei der Produktion von Düngemitteln gebunden [65]. Während in vielen Ländern
Bemühungen laufen, den Stickstoffeintrag durch Verbrennungsprozesse durch geeignete Filter
oder Katalysatoren zu reduzieren, steigt derjenige über die Düngemittelproduktion stark an
und wird das voraussichtlich auch in Zukunft weiter tun. Anfang der 1970er Jahre lag die
Stickstofffixierung durch menschliche Aktivitäten noch bei ca. 70 Tg N pro Jahr. Die FAO–
UNESCO schätzt in einer Prognose, dass die industrielle Stickstofffixierung im Jahre 2020 bei
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ca. 210 Tg N pro Jahr liegen wird [8]. Dieser Betrag ist dann schon etwa doppelt so hoch wie
der Betrag der biologischen natürlichen Stickstofffixierung. Dadurch wird die Emission von
NOx Gasen zunehmen. NOx Verbindungen werden als Treibhausgase betrachtet und haben
Bedeutung für das Klima.
3.2.1.2 Stickstoff-Input durch Blitze
Molekularer, für die meisten Organismen nicht verfügbarer atmosphärischer Stickstoff, wird
durch die in Kanälen von Blitzschlägen erzeugten hohen Temperaturen gespalten und letztlich
zu NOx umgewandelt. Im Jahr werden zwischen 3 und 10 Tg Stickstoff auf diese Weise in
die Biosphäre eingebracht [174]. Viele Modelle für die Stickstofffixierung betrachten diesen
Prozess wegen seines anscheinend geringen Beitrags nicht.
3.2.1.3 Biologische Stickstofffixierung
Auf die Bedeutung und den Umfang der biologischen Stickstofffixierung in den Ökosystemen
wurde bereits hingewiesen. Während die Pflanzen ihren Stickstoffbedarf im Wesentlichen aus
dem Stickstoff decken, der beim Abbau organischer Substanz verfügbar wird, ist die biolo-
gische Stickstofffixierung der wichtigste Weg in natürlichen Ökosystemen, Stickstoffverluste
zu kompensieren und den zusätzlichen Stickstoffbedarf zu decken, wie er beispielsweise bei
einer Zunahme der Biomasse infolge von Sukzessionen oder auch durch die steigende atmo-
sphärische Kohlendioxidkonzentration auftritt.
Stickstofffixierung durch freilebenden Organismen
Freilebende Bakterien der Gattungen Azotobacter, Azospirillum, Rhodospirillum, Klebsiella,
und Clostridium sind in der Lage, den elementaren Stickstoff zu fixieren. Dieser Prozess hat
nach Schätzungen einen Umfang von bis zu 66 Mt Stickstoff pro Jahr [82]. Solche Mikro-
organismen decken den Energiebedarf für die Fixierung des Stickstoffs durch heterotrophe
Respiration. Man findet diese Bakterien daher häufiger in der Umgebung von Pflanzenwur-
zeln als im freien Boden. Während der durch diese Organismen fixierte Stickstoff dabei auch
den Pflanzen zugute kommt, geben die die Pflanzen im Gegenzug organische Verbindungen
über die Wurzeln ab, die die Bakterien dann für die Stickstoffbindung nutzen können. Man
spricht hier von einer assoziativen Symbiose, weil es sich nicht um einen obligaten Mutualis-
mus handelt. Bevorzugt kommen solche Bakterien auf neutralen oder leicht alkalischen Böden
vor.
Stickstofffixierung durch symbiotische Mikroorganismen
Zu den beiden wichtigsten Wirtspflanzengruppen für stickstoffbindende Mikroorganismen ge-
hören die Leguminosen und die Erlen. Angehörige beider Gruppen sind in der Lage, unter Be-
teiligung von Pflanzenzellen und Mikroorganismenzellen neue Organe zu bilden (Knöllchen),
die zur Fixierung von Luftstickstoff befähigt sind.
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Die Stickstofffixierung bei den Leguminosen und Aktinorrhiza-Pflanzen (Erlen) ist von der
Biomasse der Knöllchen abhängig. Diese wird durch die Wirtspflanze gesteuert und hängt
vom Stickstoffbedarf der Wirtspflanzen ab [160, 195]. Es ist dabei bekannt, dass die Wirts-
pflanzen bei verfügbarem Stickstoff im Boden auf die Stickstofffixierung verzichten und ihren
Stickstoffbedarf durch den verfügbaren Stickstoff decken. In diesem Fall sind die Wirtspflan-
zen in der Lage, den Kohlenstofffluss in die Knöllchen zu unterbinden. Dadurch fehlt die
Energiequelle für die Fixierung von Luftstickstoff für die Knöllchenbakterien. Die Knöllchen
werden in dieser Situation entweder absterben oder sie gehen in einen inaktiven Zustand über
[195]. Bisherige Studien haben gezeigt, dass die Knöllchenbiomasse im Großen und Ganzen
von der Biomasse der Wirtspflanze abhängig ist und daher aus der leichter zugänglichen Bio-
masse der Wirtspflanzen abgeschätzt werden kann [265, 168, 128]. Daher ist es wichtig, die
Verbreitung und die Biomassendichte der entsprechenden Wirtspflanzen weltweit zu kennen
und in Modellen vorherzusagen.
Stickstofffixierung bei Leguminosen
Knöllchenbakterien (Rhizobien) gehören zur Klasse α–Protobacteria. Rhizobien kommen haupt-
sächlich in gemäßigten, subtropischen und tropischen Klimazonen sowie in trocken Gebieten
vor [118, 136]. Die Bakterien in dieser Gruppe können mit ihren Wirtspflanzen eine mu-
tualistische symbiotische Lebensform bilden. Die Wirtspflanzen gehören in diesem Fall zur
Pflanzenfamilie Fabaceae und stellen die wichtigste und am weitesten verbreitete Gruppe von
Wirtspflanzen dar. Nach dem Eindringen der Bakterien in die Wurzeln oder Sprosse der Le-
guminosen werden die Knöllchen gebildet. In diesen Knöllchen findet die N2 Fixierung statt.
Nur die Rhizobien sind in der Lage, die Enzyme zur Fixierung des Stickstoffs, zum Beispiel
die Nitrogenase, zu bilden, nicht jedoch die Wirtspflanzen. Diese Enzyme sind sehr sauerstoff-
empfindlich. Dennoch können die Rhizobien ohne Sauerstoff nicht überleben. Der Sauerstoff-
gehalt in den Knöllchen muss daher geregelt werden. Diese Rolle übernimmt die Wirtspflan-
ze. Dafür bildet die Wirtspflanze ein eisenhaltiges Protein (Leghämoglobin) in den Knöllchen.
Durch dieses Leghämoglobin wird der überschüssige Sauerstoff in den Knöllchen gebunden.
Indem das Leghämoglobin als Sauerstoffpuffer arbeitet, wird die Sauerstoffkonzentration in
den Knöllchen im Gleichgewicht gehalten [135, 66, 51, 224, 233, 132, 83, 88].
Stickstofffixierung bei Aktinorrhiza-Pflanzen
Neben Rhizobien gibt es in der Natur andere Bakterienfamilien, deren Angehörige mit be-
stimmten Pflanzenfamilien ebenfalls Symbiosen eingehen können. Die wichtigste Gattung aus
dieser Bakteriengruppe ist Frankia. Sie gehört zur Bakterienfamilie Frankiaceae, deren ein-
zige Gattung sie ist. Die wichtigste Wirtspflanzengruppe für Frankia sind die Erlen (Alnus).
Als Symbiont ist Frankia in der Lage, den freien Stickstoff aus der Atmosphäre zu binden und
ihn in verwertbarer Form für ihre Wirtspflanzen zur Verfügung zu stellen [198, 20]. Die Rate
der Stickstofffixierung der Erlen liegt zwischen 20 kg·ha−1·a−1 [20] und 320 kg·ha−1·a−1 [234].
Deswegen spielen die Erlen eine bedeutsame Rolle in ihrem Ökosystem.
Stickstofffixierung bei Cyanobakterien
Cyanobakterien sind oft zur Bindung von atmosphärischen Stickstoff befähigt. Den Energie-
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bedarf dafür können sie als photoautotrophe Prokaryonten durch Photosynthese decken. Sie
sind die einzigen Organismen, die sowohl ein photsynthetisches System besitzen, als auch
unter phtosynthetischen Bedingungen den Stickstoff fixieren können [222]. Cyanobakterien
sind auf der gesamten Erde verbreitet und finden sich in jeder Klimazone. Sie besitzen ei-
ne sehr hohe Anpassungsfähigkeit an die jeweiligen Umweltbedingungen. Im Allgemeinen
sind Cyanobakterien in der Lage, eine Vielzahl von anorganischen und organischen Verbin-
dungen als Quellen für Stickstoff wie Nitrat, Nitrit, Ammonium, Harnstoff, Aminosäuren und
andere zu nutzen. Einige Cyanobakterien sind auch zum diazotrophischen Wachstum fähig.
Sie sind wichtige Bakterienarten für die Stickstofffixierung in Reisfeldern. Dort können die
Cyanobakterien zwischen 130 und 300 kg Stickstoff pro Jahr fixieren [202]. Cyanobakterien
können sowohl mit Moosen als auch mit höheren Pflanzen in symbiotischen Verhältnissen
stehen [210, 181].
3.2.2 Stickstoff-Verluste aus dem Ökosystem
Stickstoffverluste aus Ökosystemen treten als Folge der Denitrifikation, der Nitrifikation und
durch Auswaschungsprozesse aus dem Boden (Leaching) auf.
3.2.2.1 Denitrifikation
Denitrifikation ist die Umwandlung des im Nitrat (NO−3 ) gebundenen Stickstoffs über das Ni-
trit als Zwischenstufe zu molekularem Stickstoff (N2) und zu Lachgas (N2O) vor allem in
schlecht durchlüfteten Böden und Gewässern. Die Organismen, die an diesem Prozess betei-
ligt sind, gewinnen dabei den Sauerstoffüberschuss aus dem Nitrat, um ihre Respiration wie
Atmungsketten auch im sauerstoffarmen Milieu aufrecht zu erhalten. N2 und N2O werden da-
durch wieder in die Atmosphäre zurückgegeben. Das Lachgas ist zudem ein Treibhausgas.
Die Denitrifikation stellt eine Stickstoffsenke im Ökosystem dar, da die entstehenden Stick-
stoffverbindungen für Pflanzen als Stickstoffquelle nicht verfügbar sind.
3.2.2.2 Nitrifikation
Nitrifikation ist ein biologischer Prozess, bei dem die Stickstoffverbindungen (besonders Am-
monium) schrittweise zu Nitrit und Nitrat oxidiert werden. Dieser Prozess wird hauptsächlich
von zwei autotrophen Bakteriengruppen (Nitrosomonas und Nitrobacter) durchgeführt, wobei
sie Energie für ihre Stoffwechselprozesse gewinnen. In neuen Studien wurde eine neue Emis-
sionsart des Stickstoffs gefunden, die mit der Nitrifikation in Zusammenhang steht. Müller et
al. (1998) und Kammann et al. (2008) haben bei ihren Untersuchungen über die Nitrifikation
im Boden festgestellt, dass als Zwischenprodukt bei der Nitrifikation NO2 auftreten kann und
in die Atmosphäre freigesetzt wird [161, 117].
3.2.2.3 Leaching
Gewöhnlich wird angenommen, dass die Stickstoffauswaschung überwiegend in Anbaugebie-
ten vorkommt [184, 264, 255, 79]. In einer Arbeit von Ryden et al. (1984) wurde dagegen
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gefunden, dass das Leaching des Nitrats in Grasländern fünfmal größer als in Anbaugebieten
sein kann [187]. Die globale Stickstoffauswaschung beträgt jährlich etwa 36 Tg (1012g) [23].
Eine hohe Rate des Leaching von Nitrat beeinflusst die Grundwasserqualität im Boden. Durch
Nitratauswaschung nimmt die mikrobielle Aktivität im Boden ab. Dadurch werden die Zer-
setzung und Mineralisierung der organischen Verbindungen, die Mobilisierung und Immobi-
lisierung von Nährstoffen und Spurenelementen, die Bildung des Humus und Umsetzung von
Schadstoffen im Boden beeinträchtigt [109, 225].
3.3 Bedeutung des Stickstoffs für das Verständnis des
Kohlenstoffhaushalts
Seit einigen Jahren wird bei der Untersuchung des globalen Kohlenstoffkreislaufs die Rol-
le weiterer Elemente, insbesondere die des Stickstoffs in seiner Wechselwirkung mit Pro-
zessen des Kohlenstoffhaushalts besonders beachtet. Viele Untersuchungen konnten sowohl
experimentell, als auch aufgrund von mathematischen Modellen zeigen, dass zwischen dem
Haushalt des Stickstoffs und dem des Kohlenstoffs enge quantitative Beziehungen bestehen
und dass beide Haushalte sich regional und auch global stark beeinflussen und miteinander
wechselwirken [166, 55]. Mehrere Arbeiten haben gezeigt, dass der Stickstoff die Nettopri-
märproduktivität im Ökosystem direkt beeinflussen kann [240, 52]. Daneben fördert Stickstoff
auch den biologischen Abbau des Bodenkohlenstoffs und kann damit die atmosphärische CO2
Konzentration erhöhen. Der Kohlendioxid-Düngeeffekt und das daraus folgende intensivere
Wachstum von Pflanzen kann allerdings diesen verstärkten Abbau wenigstens teilweise wie-
der ausgleichen. Sollte sich die Verfügbarkeit von Stickstoff in einem Ökosystem ändern, bei-
spielsweise durch Einflüsse auf die Verbreitung der Stickstofffixierung, kann ein bestehendes
Gleichgewicht zwischen den Haushalten des Stickstoffs und des Kohlenstoffs im Ökosystem
verändern werden [166]. Es ist daher sehr interessant, zu untersuchen, ob, inwieweit und in
welcher Zeitspanne eine durch den Anstieg der CO2 Konzentration bedingte Steigerung des
Kohlenstoffumsatzes von einer Steigerung des Stickstoffumsatzes, beispielsweise via Stick-
stofffixierung, begleitet wird [55].
Ein Großteil des Stickstoffs, der in heranwachsenden Beständen von Jungpflanzen aufgenom-
men und eingebaut wird, wird aus dem Abbau des Bestandsabfalls und des organisch gebunde-
nen Kohlenstoffs im Boden gewonnen. Dieser Abbau ist wiederum stark von der Respiration
der Bodenorganismen abhängig [148]. Gill et al. (2002) haben gezeigt, dass die Zunahme
der CO2 Konzentration in der Bodenluft die Mineralisationsrate des Kohlenstoffs und damit
Stickstoffs im Boden negativ beeinflusst. Dadurch wird der pflanzenverfügbare Stickstoff des
Bodens vermindert [74].
Es gibt bereits Modelle, die insbesondere die Wechselwirkungen zwischen den Prozessen des
Kohlenstoffkreislauf und des Stickstoffkreislaufs auf mechanistische Weise und hochauflösend
im globalen Maßstab berechnen. Hierzu gehören beispielsweise das Modell NCIM (Nitrogen
Carbon Interaction Model) und das Modell Biome-BGC (BioGeoChemical Model) [55, 252].
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3.4 Einfluss der stickstofffixierenden Pflanzen auf den
Kohlenstoff– und den Stickstoffkreislauf
Bereits Vitousek und Howart (1991) zeigten, dass stickstofffixierende Pflanzen im Vergleich
zu den nicht-stickstofffixierenden Pflanzen auf stickstoﬄimitierten Standorten Vorteile haben.
Durch die Stickstofffixierung kann an solchen Standorten die Limitierung durch Stickstoff be-
hoben werden [240]. Field und Mooney publizierten bereits 1986 Ergebnisse zur Korrelation
der Stickstoffkonzentration mit der photosynthetischen Aktivität bei Pflanzen [63]. Sie fan-
den einen linearen Zusammenhang zwischen dem Stickstoffgehalt der Blätter und der Netto-
Photosynthese. Das zeigt, dass Stickstoff den Kohlenstoffgehalt der Pflanzen und dadurch den
Kohlenstoffkreislauf beeinflusst. Bei einer Untersuchung über die “Missing Sink des Kohlen-
stoffs” zeigten Gifford et al. (1994), dass die Kohlenstoffbindung bei Pflanzen mit zunehmen-
dem verfügbaren Stickstoffgehalt des Bodens ebenfalls zunimmt [73]. Dadurch wird mehr
Kohlenstoff als organische Substanz gebunden. Aus diesem Grund steigen dann auch die C/N
Verhältnisse im Boden. Esser et al. haben diese Veränderungen der Stickstofffixierung bei sich
ändernder Kohlendioxidkonzentration für die Zeit 1860 bis 2002 und 2002 bis 2050 in ei-
nem globalen dynamischen Modell des gekoppelten N und C Kreislaufs berechnet und konn-
ten zeigen, dass es Jahrzehnte braucht, um den durch die zunehmende Kohlenstofffixierung
induzierten Stickstoffmangel durch N-Fixierung auszugleichen [55]. Die Auswirkungen der
biologischen Stickstofffixierung auf den verfügbaren Stickstoff des Bodens wurden in meh-
reren Arbeiten untersucht. Wani et al. (1995) zeigten in Feldversuchen, dass der verfügbare
Stickstoff im Boden durch den Anbau von Leguminosen erhöht werden kann [246]. Es ist da-
her auch im natürlichen Ökosystem wichtig zu wissen, wo stickstofffixierende Pflanzenarten
vorkommen können, und wie hoch die Dichte dieser Pflanzenarten in diesen Gebieten ist.
3.5 Modellierung der Stickstofffixierung und
Modellbeispiele
Mechanistische Modelle der symbiotischen Stickstofffixierung müssen, wenn sie global an-
wendbar sein sollen, grundsätzlich zwei verschiedene Probleme lösen: Einmal müssen sie die
globale Verbreitung der Wirtspflanzen der fixierenden Mikroorganismen vorhersagen können,
und zwar auch bei zeitdynamischen Veränderungen dieser Verbreitung, beispielsweise durch
Veränderung des Klimas oder des CO2 Gehalts der Atmosphäre. Zweitens müssen sie die
physiologischen Prozesse zwischen Pflanze und Mikroorganismen beschreiben, also die Aus-
bildung der Knöllchen und deren Regelung, die Aktivität der Fixierer und ihre Versorgung
durch die Wirtspflanzen und die Einflüsse des jeweiligen Systemzustands auf diese Prozesse.
Bisher gibt es keine Modelle, die diese beiden Probleme explizit und global behandeln. Da-
her wurde in dieser Arbeit das erste der beiden Probleme für die beiden wichtigsten Wirts-
pflanzengruppen angegangen. In der Folge wird der gegenwärtige Stand der Modellierung der
Stickstofffixierung an einigen Beispielen verdeutlicht.
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3.5.1 Mechanistische Modellierung der biologischen N2 Fixierung bei
Leguminosen
Duffy et al. (1975) haben möglicherweise eines der ersten mechanistischen Modelle für die N2
Fixierung bei Leguminosen entwickelt [47], das lokal anwendbar ist. Bei dem Modell ist die
Menge des fixierten Stickstoffs abhängig vom Wachstum der Wurzeln bei den Leguminosen.
Die beliebteste Methode in vielen Simulationsmodellen der biologischen Stickstofffixierung
bei Leguminosen wird auch in diesem Modell angewandt: Eine von Klimafaktoren abhängige
potentielle oder maximale Fixierungsrate. Diese potentielle Fixierungsrate wird auf der Tro-
ckenmaße der Leguminosen basierend angesetzt und variiert mit dem Pflanzenwachstum. Die
Umweltparameter des Modells sind Bodentemperatur, Bodenwasserpotential, Stickstoffgehalt
sowie der Kohlenstoffgehalt des Bodens.
3.5.2 CENTURY Modell
Century ist ein Modell, das die langfristige Kohlenstoff-, Stickstoff-, Phosphor- und Schwe-
feldynamik in den Grasländern, auf landwirtschaftlichen Flächen, in Wäldern und Savannen
berechnet. Das Modell wird eingesetzt, um die Kohlenstoff–, Stickstoff– und Wasserdynamik
in Pflanzen und Böden mithilfe der Einflüsse der Klima– und Bodenparameter zu simulieren
[151]. Im Modell sind die Modellstrukturen für Kohlenstoff (C), Stickstoff (N), Phosphor (P)
und Schwefel (S) im organismischen Teil des Modells identisch. Für die Stickstofffixierung
bei Leguminosen benutzt dieses Modell einen linearen Zusammenhang mit der aktuellen Net-
toprimärproduktivität bei der Wirtspflanze und wird als fixierte Stickstoffmenge pro fixiertes
Gramm Kohlenstoff berechnet. Es wird angenommen, dass verfügbarer Stickstoff im Boden
vorzugsweise für die Neubildung des grünen Pflanzenmaterials benutzt wird. Alle weiteren
möglichen Beschränkungen des Wachstums einschließlich der Versorgung der Pflanzen mit
Phosphat und Schwefel, werden vor der symbiotischen N2 Fixierung berücksichtigt.
3.5.3 Ein Modell für die biologische Stickstofffixierung in natürlichen
Ökosystemen auf globaler Ebene
Cleveland et al. haben versucht herauszufinden, wovon die biologische Stickstofffixierung in
natürlichen Ökosystemen abhängig ist [32]. Sie haben über 100 Daten aus der Literatur für die
biologische N2 Fixierung ausgewertet, um die biologische Stickstofffixierung in natürlichen
Ökosystemen auf globaler Ebene zu modellieren. Das Modell berechnet die Stickstofffixierung
mithilfe der Nettoprimärproduktivität (NPP) und der potentiellen Evapotranspiration (ET) aus
dem CENTURY Modell. Die Stickstofffixierung wird für 23 Vegetationsgruppen berechnet,
die jeweils durch das IGBP GAIM Potsdam Modell [191] erzeugt werden. Für die Dichte der
Leguminosen wurden bei der Berechnung der Stickstofffixierung für jede Vegetationsgruppe
unterschiedliche, vorgeschriebene Werte benutzt. Mit der Anwendung unterschiedlicher Dich-
ten von Leguminosen bei der Modellierung der Stickstofffixierung haben Cleveland et al. dabei
den Einfluss der Leguminosendichte auf die Stickstofffixierung in den 23 Vegetationsgruppen
untersucht.
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3.5.4 Ein empirisches Modell für die Quantifizierung der
symbiotischen N2 Fixierung
Hogh-Jensen et al. (2004) haben ein empirisches Modell für die Quantifizierung der biologi-
schen Stickstofffixierung bei Leguminosen entwickelt [98]. Der Zweck dieses Modells ist die
Berechnung der gesamten fixierten Stickstoffmenge bei Leguminosen für den Fall, dass deren
Trockenmase bekannt ist. Dieses Modell wird für die Berechnung der Stickstofffixierung bei
Leguminosen in Grasländern verwendet, und zwar regional wie auch global [98].
3.5.5 Globales dynamisches Stickstoffmodell (DyN)
Xu-Ri und Prentice modellierten den terrestrischen Stickstoffkreislauf mit einem dynamischen
globalen Vegetationsmodell (DyN) [261]. DyN modelliert auch die Stickstoffflüsse zwischen
der Atmosphäre, also auch die Stickstofffixierung. Daneben berechnet DyN die Stickstoffauf-
nahme durch Pflanzen, die pflanzliche Stickstoffallokation, den Stickstoffumsatz, die Stick-
stoffreproduktion und die Mortalität der Pflanzen. Sodann die Stickstoffmineralisation von
Bestandsabfall und Bodenkohlenstoff, die biologische Stickstofffixierung, Nitrifikation, Amo-
niumvolatilisation, Nitratauswaschung, Denitrifikation und N2O und NO Emission. Der Stick-
stofffluss von der Atmosphäre in die Biosphäre wird durch die Änderung der C/N Verhältnisse
zwischen den Pflanzen und dem Boden simuliert. Bei der Berechnung werden zwei Aspekte
besonders betrachtet. Der erste Aspekt ist, dass die C/N Verhältnisse des Bodens sehr sta-
bil sind. Und der zweite Aspekt ist der Effekt der Oxidation des Kohlenstoffs zu CO2 durch
Respiration auf die Umwandlung des Stickstoffs zu Ammonium (NH+4 ).
3.5.6 Ein Modell für die Stickstofffixierung bei Leguminosen
Liu et al. (2011) haben ein empirisches Modell zur Berechnung der globalen Stickstofffi-
xierung bei Leguminosen entwickelt [133]. Das Modell betrachtet die Stickstoff–Kohlenstoff
Wechselwirkungen zwischen den Wirtspflanzen und den Nodulen. Das Modell ist mit einem
Kohlenstoffmodell gekoppelt. Das Kohlenstoffmodell enthält Vegetationsgruppen und orga-
nische wie anorganische Bodenparameter. Alle Prozesse, die den Stickstoffkreislauf im na-
türlichen Ökosystem beeinflussen, werden mittels ihrer Beziehungen zu den Klimaparameter
definiert. Die Einflussgrößen, die für das Modell erforderlich sind, wurden aus publizierten
Daten abgeleitet oder durch Modellkalibrierungen sowie Kurvenanpassungen bestimmt. Bei
diesem Modell ist die symbiotische N2 Fixierung von der Temperatur des jeweiligen Stand-
ortes sowie von der oberirdischen Biomasse der Wirtspflanze abhängig (siehe die Gleichung
1 und 6 in der Publikation [133]).
3.5.7 Modellierung der Wechselwirkungen zwischen Stickstoff und
Kohlenstoff in der Biosphäre (NCIM)
NCIM (Nitrogen Carbon Interaction Model) ist ein globales, generisches Modell mit separaten
und geschlossenen aber intensiv miteinander gekoppelten Stickstoff- und Kohlenstoffkreisläu-
fen. Es erschließt die Kohlenstoff– und Stickstoffprozesse und deren Rückkopplung in den
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Pflanzen und Böden. Das Modell schließt Bodenprozesse, Wechselwirkungen zwischen Bo-
den, Pflanzen und Stickstoff sowie die Konkurrenz zwischen Pflanzen und Bodenorganismen
um den Stickstoff ein [55]. Im Modell haben sowohl die Rückkopplung zwischen Kohlenstoff–
und Stickstoffprozessen als auch die Klimaparameter Einfluss auf die Kohlenstoff– und Stick-
stoffvorräte in der Vegetation, dem Bestandsabfall und dem Boden. Die Kohlenstoff– und
Stickstoffflüsse werden im Modell in stündlichen, die Pools in monatlichen bzw. jährlichen
Zeitabständen berechnet. Die Inputdaten für NCIM basieren auf 0.5 Grad Gitterelementen.
Die Stickstofffixierung bei Leguminosen, Aktinomyceten und freilebenden Bakterien werden
im Modell als Zuflüsse von der Atmosphäre in den Stickstoffreservepool der Pflanzen berech-
net, und damit wird der fixierte Stickstoff für die Pflanzen verfügbar. Die N2 Fixierung bei den
Leguminosen hängt vom Verhältnis der Nettoprimärproduktivität (NPP) der Leguminosen zur
gesamten NPP in einem Standort ab. Die Stickstofffixierung der Erlen ist im Modell nicht
erhalten.
3.5.8 Schwächen bisheriger Modelle der Stickstofffixierung
Bisher verfügbare Modelle enthalten in der Regel von den symbiotischen Systemen nur die
Stickstofffixierung der Leguminosen. Oft sind auch freilebende Mikroorganismen und Cya-
nobakterien berücksichtigt. Die Stickstofffixierung der Aktinorrhiza-Pflanzen wie der Erlen
fehlt in allen Modellen. Diese ist aber nicht vernachlässigbar, denn (Alnus spp.) fixieren jähr-
lich zwischen 20 kg·ha−1·a−1 und 320 kg·ha−1·a−1. Das zeigt, dass die Stickstofffixierung auch
bei diesen Pflanzen in Modellen betrachtet werden muss.
Bei den in den Modellen enthaltenen übrigen Pflanzen erfolgt die Berechnung der Stickstoff-
fixierung aufgrund der Annahme, dass die Biomasse der Wirtspflanzen für die fixierte Menge
an Stickstoff eine entscheidende Rolle spielt. Jedoch enthält bisher kein Modell Methoden für
die Berechnung der Verbreitung bzw. dem Vorkommen der Wirtspflanzen der Stickstofffixie-
rer und deren Dichte an ihren natürlichen Standorten. Die Dichte der Leguminosen wird bei
allen Modellen regelmäßig als vorgeschriebener empirischer Wert angesetzt.
Die Dichte der Leguminosen an natürlichen Standorten ist ein noch wenig untersuchtes The-
ma der globalen Verbreitung. Bei der Anfertigung dieser Arbeit waren nur in wenigen Pu-
blikationen überhaupt brauchbare Informationen über die Leguminosendichte an natürlichen
Standorten zu finden. In vielen Arbeiten werden zwar die Effekte der Leguminosendichte im
Rahmen landwirtschaftlicher Untersuchungen beschrieben [169, 139, 150, 149]. Aber eine
direkte Studie über die Leguminosendichte auf globaler Ebene fehlte bisher. Für eine rele-
vante Modellierung der Stickstofffixierung bei Leguminosen braucht man die Dichte dieser
Pflanzenarten in ihren natürlichen Gebieten. Dies war die Motivation für die Anfertigung der
vorliegenden Arbeit.
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3.6 Bisher verfügbare Ansätze zur Modellierung der
Verbreitung von Stickstofffixierenden Pflanzen
Bisher ist kein Modell des Verbreitung und der der Dichte von Erlenarten oder Legumino-
senarten bekannt. Auch dynamische Vegetationsmodelle wie LPJ-GUESS [209] und DGVM
[176] betrachten nicht die Stickstoffprozesse in der terrestrischen Biosphäre.
Im DGVM werden die Pflanzen nach deren Funktionalitätstypen in 10 Gruppen eingeteilt
(PFT=Plant Functional Type ). Das Vorkommen eines PFT an einem Standort ist abhängig
von vorgeschriebenen Klimaparametern wie der mittleren Jahrestemperatur ( z.B.kommen un-
ter −17◦C keine laubabwerfenden Pflanzen mehr vor) sowie von ebenso vorgeschriebenen
Temperatursummen (GDD = Growing Degree Days). Die GDD basieren in diesen Modellen
auf einer unteren Grenze von 5◦C mittlerer Tagestemperatur und wurde für jeden PFT defi-
niert. Wenn die GDD den vordefinierten Wert eines Standortes erreicht, dann wird dieser PFT
dort vorkommen.
Vegetationsmodelle wie TRIFFID [38] und MOSES-2 [56] modellieren stickstoffabhängige
Prozesse in ihren Berechnungen nach empirischen Daten, doch es werden die stickstofffixie-
renden Pflanzen nicht separat behandelt. Beide Modelle verwenden das Landoberflächensche-
ma (CLASS) für das Vorkommen und die Verbreitung der Pflanzen [237]. Das CLASS enthält
20 Vegetationsgruppen. Die Verbreitung der Vegetationsgruppen wird nach empirischen An-
nahmen aus Klimaparametern wie Temperatur und Niederschlag und aus Bodenparametern
wie Bodentypen und Bodenfeuchtigkeit abgeleitet. Eine ausführliche Beschreibung der Para-
meter kann in der technischen Dokumentation der Version 1.1 gefunden werden [237].
Dagegen beinhaltet das biogeochemische Modell NCIM die Stickstofffixierung bei den Legu-
minosenarten, aber nicht bei den Alnusarten. Die Dichte der Leguminosen wird in NCIM für
jede Vegetationsgruppe empirisch festgelegt und ist in der Zeit nicht veränderlich. NCIM bie-
tet also die ideale Basis, um die in dieser Arbeit vorgestellten Modellansätze zu integrieren.
Ähnliche empirische Annahmen wie NCIM treffen Vitousek et al. in ihrem Stickstofffixie-
rungsmodell Nfix15 [241]. Jedoch betrachten sie alle Pflanzenarten, die den Stickstoff aus der
Atmosphäre mit Hilfe symbiotischer Bakterien fixieren können, als eine homogene Gruppe.
Deswegen enthält dieses Modell auch keine verwertbaren Ansätze zur getrennten Modellie-
rung von Leguminosen und Erlen.
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Basis der Arbeiten war zunächst eine Bestandsaufnahme der verfügbaren Daten zur Verbrei-
tung und Bestandesdichte der beiden Pflanzengruppen. Die Auswertung der verfügbaren Lite-
ratur und die Sichtung und Auswertung regionaler Datenbanken nahmen einen großen Raum
in dieser Arbeit ein.
Im nächsten Schritt mussten zu den Verbreitungs- und Dichtedaten weitere, korrelierbare Da-
ten wie Klimadaten, Bodendaten, Information über die Begleitvegetation und andere für die
Pflanzenstandorte gefunden werden. Da in den seltensten Fällen solche Begleitdaten aus der
Originalliteratur verfügbar waren, lag der Entschluss nahe, zur Gewinnung korrelierbarer Da-
ten auch globale gitterbezogene Datensätze bei Bedarf mit heranzuziehen. Solche globalen
Datensätze sind in der Regel im 0.5 Grad Raster geographischer Länge und Breite verfügbar.
Das bedeutet, am Äquator mit einer Auflösung von rund 55 × 55 km. In höheren Breiten ist
die Auflösung dann entsprechend feiner. Um diese gitterbezogenen Datensätze verwenden zu
können mussten die Pflanzenstandorte zunächst den Gitterflächen zugeordnet werden.
Mittels der Verbreitungsdaten und den mit diesen korrelierten Daten wurde dann untersucht,
welche der korrelierten Daten für die Vorhersage der Pflanzenverbreitung und ihrer Dichte ein
nutzbares Vorhersagepotenzial haben. Diese Daten wurden für die Konstruktion der Modelle
benutzt.
Im letzten Schritt schließlich wurde das Vorhersagepotenzial der Modelle sowohl global, als
auch regional in Gebieten überprüft, für die aufgrund der Datenlage oder aufgrund biologi-
scher Gegebenheiten mit Problemen gerechnet werden musste.
4.1 Datenbasis und Entwicklung des Alnus Distribution
Modells (ADM)
4.1.1 Datengrundlage für die Konstruktion, Anwendung und
Überprüfung des Modells
4.1.1.1 Liste der relevanten Erlenarten
Zunächst wurde versucht, anhand einer Literaturrecherche einen Überblick über die Anzahl
der weltweit vorkommenden Erlenarten zu gewinnen. Bezüglich der Benennung der Erlen-
arten und ihrer Synonyme habe ich mich nach Chen und Li [30] gerichtet. Auf dieser Basis
wurde eine Liste der für diese Untersuchungen relevanten Arten erstellt.
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4.1.1.2 Datenquellen für die Verbreitung der Erlen
Eine Datensammlung über die globale Verbreitung bzw. das Vorkommen der Erlen wurde aus
den nachfolgend aufgelisteten Datenquellen erstellt. Aus diesen Datenquellen wurden für die
einzelnen Standorte die geographischen Koordinaten und soweit verfügbar, die Höhenlage, die
Klimadaten (mittlere Jahrestemperatur und mittlere Jahressumme der Niederschläge), sowie
Boden– und Vegetationsgruppen der Standorte herausgesucht und dokumentiert. Die Daten-
basis der Global Biodiversity Information Facility (GBIF) wurde hierbei nicht berücksichtigt,
da diese Daten für die Überprüfung des Modells herangezogen werden sollten.
eFloras:
eFloras ist eine im Internet verfügbare Pflanzendatenbank, die Angaben zur Verbreitung von
Pflanzenfamilien und deren Gattungen und Arten für Regionen wie China, Madagaskar, Ne-
pal, Pakistan, Chile, Ecuador und Nordamerika enthält [48]. Insgesamt enthält eFloras 1 469
Datensätze für die genannten Regionen. Die Pflanzenfamilien, Gattungen und dazugehörigen
Arten sind alphabetisch in dieser Datenbank aufgelistet.
USDA National Plant Data Center:
Diese Datenbank liefert Informationen über die Verbreitung von mehr als 2 500 Pflanzenarten
in den USA und Kanada [230]. In dieser Datenbank werden in der Regel Namen, Verbrei-
tungsdaten, Eigenschaften und oft auch Bilder für die Pflanzenarten geliefert. Ich habe in
dieser Datenbank nach Angaben für die Gattung “Alnus” gesucht. Nachweise für 22 Arten
wurden dabei ausgewertet. Für jede dieser Arten sind Synonymie enthalten. Unter anderem ist
eine Karte zur Verbreitung in den Bezugsgebieten abrufbar.
Atlas Florae Europaeae:
Die Florae Europaeae sind eine Enzyklopädie von 15 Bänden und insgesamt 2 921 Seiten,
die zwischen 1965 und 2007 veröffentlicht wurden [111]. 4 708 Verbreitungskarten für die
in Europa heimischen Pflanzenarten sind enthalten. Daneben werden auch Kulturpflanzen er-
fasst. Die Information ist auf allen taxonomischen Ebenen alphabetisch sortiert. Die Karten
stellen die Verbreitung der Taxa in einem 0.5 Grad Gitter dar. Im Text werden Hinweise zur
Synonyme und weitere taxonomischen Angaben gegeben.
Tropicos:
Der Missouri Botanical Garden bietet eine online verfügbare Datenbank unter dem Namen
Tropicos an [244]. Die Datenbank enthält mehr als 1.2 Millionen Pflanzenarten und 3.9 Mil-
lionen Datensätze für diese Pflanzenarten. Die Daten umfassen die Verbreitungsgebiete, Syn-
onyme und die dazugehörenden Literaturangaben. Die Datenbank ist global und enthält auch
Angaben zum Vorkommen und der Verbreitung von Alnus-Arten, die Literaturangaben, so-
wie weitere Angaben zur Morphologie und Physiologie der Arten. Die Verbreitung der Arten
wird durch Einzelbeobachtungen und ihre geographischen Koordinaten sowie häufig auch mit
Angaben zur Höhenlage der Standorte dokumentiert.
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Flora of China:
Die Flora of China wurde in 25 Bänden publiziert [266]. Diese Datenquelle enthält alle Gefäß-
pflanzenfamilien Chinas sowie deren Gattungen und Arten. Die Flora gibt jeweils eine kurze
Familienbeschreibung und zeigt die Verbreitung von Angehörigen dieser Pflanzenfamilie in
China. Für die einzelnen Gattungen gibt die Flora den Autor mit Literaturzitat und die Syn-
onyme, eine kurze Gattungsbeschreibung sowie die Zahl der Arten sowohl für China als auch
weltweit an. Für jede einzelne Art werden die gleichen Informationen wie für Gattungen ge-
liefert. Zusätzlich werden die Koordinaten der Fundorte und ihre Höhenlage, die Blütezeit und
die Reifezeit der Samen und weitere ökologische Hinweise gegeben. Für das Modell benötig-
te Informationen über die Verbreitung von Alnusarten in China wurden aus dem vierten Band
dieser Flora entnommen [130].
World Wildlife Fund:
Der World Wildlife Fund ist eine weltweit arbeitende Organisation für den Umweltschutz. Ihre
Online-Datenbank enthält globale Informationen über Pflanzen– und Tierarten [77]. Sie sind
in zwei online verfügbaren, herunterladbaren Dateien enthalten, die die terrestrischen Ökosys-
teme der Erde umfassen. Insgesamt 825 terrestrische Ökoregionen der Erde sind erfasst. Die
eigentlichen Daten sind artenbezogen. Sie umfassen Fundorte, ihre Koordinaten sowie gele-
gentlich Daten zum Klima. Die Angaben zu den Arten der Gattung Alnus wurden ausgewertet.
US Forest Service:
Der US Forest Service ist eine Agentur des Landwirtschaftsministeriums der USA [62]. Al-
le nationalen Wälder der USA und deren Pflanzenarten wurden in dieser Datenbank doku-
mentiert. Man erhält Daten über die Erlenstandorte, ihre Koordinaten und Klimadaten wie
Temperatur und Niederschlagsmenge für diese Standorte.
GBIF (Global Biodiversity Information Facility):
GBIF (Global Biodiversity Information Facility) enthält über 260 000 Datensätze für Spezi-
es von Pflanzen, Tieren, Pilzen, Mikroorganismen und deren Verbreitungsgebiete [70]. Die
Information wird jeweils in Form einer Weltkarte mit einer maximalen Auflösung von 0.1
Grad Länge und Breite bereitgestellt, die die Verbreitung einer Art anhand von dokumentier-
ten Fundorten zeigt. Aus dieser Karte können die geographischen Koordinaten der Fundorte
daher mit einer Genauigkeit von 0.1 Grad entnommen werden. Allerdings ist die Dokumen-
tation der Fundorte in den verschiedenen Regionen der Erde sehr ungleichmäßig dicht. Fehlt
eine Art in einer Gitterfläche, so kann das bedeuten, dass die Art dort entweder nicht vor-
kommt oder sie kommt zwar vor, allerdings fehlen noch die Nachweise ihres Vorkommens.
Die dokumentierte Datendichte in jedem Gitterelement von 0.1 Grad ist über die unterschied-
liche Farbgebung der Gitterfläche erkennbar. Die Daten aus der GBIF Datenbank wurden nicht
für die Konstruktion des Modells, sondern für seine Überprüfung verwendet.
4.1.1.3 Gitterbezogene Datensätze
In den im Abschnitt 4.1.1.2 vorgestellten Datenquellen waren in der Regel nicht alle für die
Konstruktion des Modells benötigten Daten verfügbar. Es wurde daher eine Strategie für die
37
4 Material und Methode
Ergänzung von nicht in diesen Datenquellen enthaltenen Daten gewählt, die auf globale git-
terbezogene Datensätze zurückgreift. Solche Datensätze für 0.5 Grad Gitter sind für Model-
lierzwecke verfügbar oder wurden in unserer Arbeitsgruppe durch die Digitalisierung von
thematischen Karten entwickelt.
Als Basisgitter für diese Arbeiten diente das Gitter der Klimadatenbank von Cramer und Lee-
mans (1991), das für die Landflächen der Erde, mit Ausnahme der Antarktis, insgesamt 62 483
Gitterflächen von jeweils einem halben Grad geographischer Länge und Breite aufweist. Das
Gitter ist so zentriert, dass jeweils am Äquator und am Nullgrad-Meridian eine Gitterkante
anliegt. Jede Gitterfläche wird durch die Koordinaten ihrer linken (westlichen) unteren (südli-
chen) Ecke gekennzeichnet.
Klimadaten:
Die Klimadatenbank von Cramer und Leemans (1991) wurde als Datenquelle für fehlende
Klimadaten benutzt. Die Klimadatenbank enthält mittlere Monats– und Jahrestemperaturen,
monatliche und jährliche Summen des Niederschlags, die Anzahl der Regentage und der Son-
nenscheinstunden [39]. Für das Alnus-Distribution-Modell wurden die mittlere Jahrestem-
peratur und mittlere Jahressumme der Niederschläge aus dieser Datenbank entnommen und
verwendet.
Potentielle natürliche Vegetation:
Zur Vervollständigung der Vegetationsinformation zur Modellentwicklung diente der in unse-
rer Arbeitsgruppe im 0.5 Grad Gitter digitalisierte Vegetationsatlas von Schmithüsen (1976)
[193]. Die 176 verschiedenen Vegetationsgruppen der potentiellen natürlichen Vegetation, die
dieser Atlas enthält, waren bei der Digitalisierung unter möglichster Beibehaltung ihrer Flä-
chenausdehnung den Gitterelementen zugeordnet worden. Zudem haben wir diese 176 Vege-
tationsgruppen nach Ähnlichkeit ihrer Physiognomie und ihrer ökologischen Ansprüche zu 31
Vegetationsgruppen zusammengefasst.
Daten für die Bodenklassen:
Die Food and Agriculture Organisation of the United Nations (FAO) entwickelte eine global
einheitliche Klassifizierung für die Böden der Erde nach den Hauptmerkmalen der Böden.
Die auf dieser Basis entwickelten Bodenkarten sind für alle Kontinente der Erde verfügbar
und wurden als FAO-UNESCO Soil Map of the World ab 1974 veröffentlicht [61]. Die FAO-
Bodenklassifizierung umfasst 36 Bodenklassen und 70 Unterklassen. Die Bodenklassen und
Unterklassen werden unter dem Begriff Bodentypen gefasst. Die Karten wurden in unserer
Arbeitsgruppe für ein globales 0.5 Grad Gitter digitalisiert. Diese Information wurde zur Er-
gänzung der Bodenklassen an den Erlenstandorten verwendet.
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4.1.2 Entwicklung des Alnus-Distribution-Modells (ADM)
4.1.2.1 Komplettierung der in den Datenquellen fehlenden Daten aus
gitterbezogenen Datensätzen
Zunächst wurden die geographischen Koordinaten der Erlenstandorte und deren Höhenanga-
ben aus den Erlendatenquellen entnommen. Wenn die Koordinaten und die Angaben über die
Höhenlage nicht direkt angegeben waren, die Fundorte jedoch ausreichend beschrieben waren,
wurden anhand dieser Beschreibung die Koordinaten und Höhenangaben unter Zuhilfenahme
globaler Kartenwerke (ONC: Operational Navigation Charts für Sichtflug) sowie von Goo-
gle Earth [238] ermittelt. Nur solche Daten, für die Koordinaten und Höhenangaben ermittelt
werden konnten, wurden benutzt.
Zuordnung der Erlenstandorte zu den Gitterelementen des 0.5 Grad Gitters
Mittels eines Computerprogramms wurden diejenigen Gitterelemente des von uns benutzten
0.5 Grad Gitters ausgewählt, in die Koordinaten der Erlenstandorte fallen.
Ergänzung der fehlenden Daten aus gitterbezogenen Datensätzen
Für den Fall, dass bereits in den Datenquellen Angaben über die mittlere Jahrestemperatur
und die mittlere Jahressumme der Niederschläge, den vorherrschenden Bodentyp sowie die
potentielle natürliche Vegetation vorhanden waren, wurden diese benutzt. Falls einige oder
alle dieser Daten in den Datenquellen fehlten, wurden diejenigen Klima-, Boden- und Ve-
getationsdaten benutzt, die im entsprechenden Gitterelement der gitterbezogenen Datensätze
enthalten waren.
Da die gitterbezogenen Daten stets Mittelwerte für das ganze Gitterelement darstellten, war
unter Umständen eine Korrektur der Werte, vor allem beim Klima, erforderlich, denn die Hö-
henlage eines Erlenstandorts musste nicht unbedingt mit der mittleren Höhenlage des Gitter-
elements übereinstimmen, vor allem nicht in gebirgigen Gebieten.
Alle über gitterbezogene Daten zugeordnete Klimawerte wurden daher nachträglich von Hand
überprüft. Zu diesem Zweck wurden in der Nähe des Erlenstandorts gelegene Klimastatio-
nen aus Klimadatendokumentationen gesucht [245, 162, 155]. Anhand der Höhendifferenz
zwischen den Klimastationen, dem Erlenfundort und der mittleren Höhe des Gitterelements
wurde die mittlere Jahrestemperatur korrigiert. Dabei wurde entsprechend der allgemeinen
Klimacharakteristik entweder der trockenadiabatische oder der feuchtadiabatische Höhengra-
dient der Temperatur angewandt. Die Niederschlagsdaten wurden auf ihre Plausibilität durch
Vergleich mit nahgelegenen Klimastationen überprüft.
4.1.2.2 Erster Entwicklungsschritt: Klimagetriebenes Modell
Bei der Konstruktion des Alnus-Distribution-Modells wurde Schrittweise vorgegangen. Zu-
nächst wurde ein ausschließlich durch Klimadaten getriebenes Modell erstellt. Sein Vorhersa-
gepotentiell wurde überprüft.
Für die Konstruktion des klimagetriebenen Modells wurden die mittlere Jahrestemperatur und
die mittlere Jahressumme der Niederschläge an den Erlenstandorten in einer Grafik gegen-
einander aufgetragen. Das dabei erhaltene Klimafeld der Erlenverbreitung ließ sich im We-
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sentlichen durch drei Geraden umhüllen. Einzelne Wertepaare, die in dieser Grafik außerhalb
der durch die Geraden umhüllten Fläche zu liegen kamen, wurden nochmals geprüft. Wenn
die Informationen fraglich waren, wurde der jeweilige Datenpunkt für die Konstruktion des
Modells nicht weiter berücksichtigt.
Für diese umhüllenden Geraden wurden Geradengleichungen berechnet. Alle Klimawerte-
paare innerhalb der durch die Umhüllenden begrenzten Fläche wurden als für Erlen geeignet
angenommen.
Für eine globale Anwendung dieses zunächst nur klimagetriebenen Modells, wie sie zum Bei-
spiel für die Überprüfung seines Vorhersagepotentiells nötig ist, wurden die globalen gitterbe-
zogenen Klimadatensätze von Cramer und Leemans (1991) verwendet [39]. Zunächst wurde
mit einem Computerprogramm für jedes der global 62 483 Gitterelemente überprüft, ob seine
in diesen Klimadatensätzen vorhandenen Werte der mittleren Jahrestemperatur und der Jahres-
summe der Niederschläge innerhalb der durch die umhüllenden Geraden definierten Fläche
liegen. War dies der Fall, wurde das jeweilige Gitterelement als möglicher Erlenstandort ange-
sehen und zur späteren Darstellung einer thematischen Karte seine Koordinaten festgehalten.
4.1.2.3 Zweiter Entwicklungsschritt: Einbezug weiterer Daten als mögliche
Prädiktoren
Im nächsten Schritten wurde überprüft, ob sich bei Einbezug der potentiellen natürlichen Ve-
getation oder der Bodenklasse der Weltbodenkarte in das Modell als weitere Prädiktoren eine
Veränderung der Vorhersagequalität ergibt. Schließlich wurden beide Prädiktoren gemeinsam
neben den Klimadaten berücksichtigt.
Einbezug der potentiellen natürlichen Vegetation
Es wurde ein Vegetationsinventar der an den Erlenfundorten vorkommenden potentiellen na-
türlichen Vegetation mittels der gitterbezogenen Vegetationsdaten erstellt. Dafür wurden die
im Abschnitt 4.1.1.3 vorgestellten Vegetationsgruppen als Vegetationsinventar verwendet.
Mithilfe eines Computerprogramms wurde sodann die Vegetationsgruppe jedes Gitterelements,
das durch Klimapaare als potentielles Vorkommensgebiet für Erlen erkannt war, mit dem Ve-
getationsinventar, also den Vegetationsgruppen an den dokumentierten Erlenfundorten, vergli-
chen. Wenn die Vegetationsgruppe des jeweiligen Gitterelements einer der Vegetationsgrup-
pen des Vegetationsinventars an den dokumentierten Erlenstandorten entsprach, wurde dieses
Gitterelement weiterhin als potentielle Vorkommensgebiet für die Erlen betrachtet. Andern-
falls wurde es nicht weiter als Erlenstandort berücksichtigt.
Einbezug von Bodendaten
Zunächst wurde ein Bodeninventar der dokumentierten Erlenstandorte analog zur Vorgehens-
weise bei der Vegetation mithilfe der digitalisierten Weltbodenkarte erstellt. Sodann wurde,
ebenfalls analog zur Vorgehensweise bei der Vegetation, für jedes durch das Klima als poten-
zieller Erlenstandort ausgewiesenes Gitterelement überprüft, ob dessen Bodentyp mit einem
Boden des Bodeninventars übereinstimmt. Falls das der Fall war, wurde dieses Gitterelement
weiterhin als potenzielles Vorkommensgebiet für die Erlen angesehen, ansonsten wurde es
eliminiert.
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Gemeinsamer Einbezug von potenzieller natürlicher Vegetation und Bodendaten
Schließlich wurden Vegetation und Boden gemeinsam zusätzlich zum Klima für die Vorher-
sage benutzt. Die Vorgehensweise war wie im Abschnitt 4.1.2.3 beschrieben. Nur wenn beide,
Vegetations– und Bodeninventar, übereinstimmten, wurde das Gitterelement als erlengeeignet
angesehen.
4.1.2.4 Grafische Darstellung der Modellergebnisse als thematische Karten
Die als Ergebnis aus den Abschnitten 4.1.2.2 und 4.1.2.3 vorliegenden Gitterelementmengen
potentieller Erlenstandorte wurden mithilfe der Grafiksoftware UNIRAS als Weltkarten mit
einer Modellauflösung von 0.5 Grad dargestellt. Sie konnten somit untereinander und mit un-
abhängigen Verbreitungskarten von Erlen verglichen und die Vorhersagequalität der verschie-
denen Modellierungsschritte konnte bewertet werden.
4.1.3 Validierung des Modells
Um das Modell auf seine Genauigkeit überprüfen zu können, wurden Daten der GBIF Da-
tenbank verwendet, die nicht bei der Konstruktion des Modells benutzt worden waren. Die
Ergebnisse jedes Entwicklungsschritts des Alnus-Distribution-Modells wurden mit den Ver-
breitungsdaten der GBIF Datenbank auf globaler und regionaler Ebene verglichen. Um das
Alnus-Distribution-Modell auf globaler Ebene zu validieren, wurden die jeweiligen, mit dem
entsprechenden Entwicklungsschritts des Modells in den Abschnitten 4.1.2.2 und 4.1.2.3 er-
stellten Karten mit der globalen Verbreitungskarte der Erlen aus der GBIF Datenbank visuell
verglichen.
Um das Modell auf Länderebene zu überprüfen, wurden elf Länder ausgewählt. Acht dieser
elf Länder hatten eine dichte Abdeckung der Länderfläche mit Daten in der GBIF Datenbank.
Die drei restlichen Länder hatten eine unvollständige Abdeckung mit Daten.
Für diese elf Länder wurden die Gitterelemente des 0.5 Grad Gitters dargestellt, für die das
Alnus-Distribution-Modell in seinen verschiedenen Entwicklungsstufen die Eignung für Erlen
vorhersagte. Für diese Länder wurden dann die entsprechenden Verbreitungsdaten aus der
GBIF Datenbank für ein ebenfalls 0.5 Grad Gitter entnommen. Anschließend wurden für jedes
dieser Länder die als erlengeeignet ausgewiesenen Gitterelemente sowohl der Ausbaustufen
des Modells, als auch der GBIF Datenbank gezählt und verglichen.
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4.2 Modellierung der Leguminosendichte auf globaler
Ebene durch das Modell GDL (Global Density of
Legumes)
4.2.1 Datengrundlage für die Konstruktion, Anwendung und
Validierung des GDL Modells
Die Entwicklung des GDL Modells basiert auf einer ausführlichen Literaturrecherche. Für den
Entwurf des Modells wurden Daten über die Leguminosendichte von verschiedenen Stand-
orten und Daten über verschiedene Einflussgrößen, die möglicherweise die Leguminosen-
dichte beeinflussen können, gesammelt. Nach einer ausführlichen Literaturrecherche über den
Zusammenhang zwischen der Leguminosenbiomasse, der N2 Fixierung bei der Leguminosen,
der Biomassenbildung der Leguminosen und den verschieden Klima und Bodenparametern
wurden vier Klimaparameter und neun Bodenparameter als zu untersuchende Einflussgrößen
für den Entwurf des GDL Modells ausgewählt.
4.2.1.1 Leguminosendichte
Um ein globales Modell für die Berechnung der Leguminosendichte zu entwickeln, werden
Daten über die Leguminosendichte an natürlichen Standorten gebraucht. Die Suche nach sol-
chen Daten erfolgte über verschiedene Suchmaschinen (Google, Yahoo, Altavista und Vsha-
re). Diese Suche lieferte diverse Publikationen, die eine Abschätzung der Leguminosendichte
ermöglichten.
Die Leguminosendichte wird in den Publikationen entweder als relative mittlere Häufigkeit
der Leguminosen am Standort oder als Biomassenanteil der Leguminosen an der gesamten
pflanzlichen Biomasse, meist in Prozent am Standort, angegeben. Unter relativer mittlerer
Häufigkeit der Leguminosen wird an den Standorten der Anteil der Individuen von Legu-
minosen an der gesamten Individuenzahl aller Arten angegeben. Oft wird die Leguminosen-
dichte als Balkendiagramm angegeben. In diesem Fall wurde das Diagramm mit Hilfe des
Programms GIMP (GNU Image Manipulation Program) ausgewertet und der Wert der Legu-
minosendichte berechnet. Es wurde angenommen, dass beide Begriffe (relative mittlere Häu-
figkeit der Leguminosen und Biomassenanteil) als prozentualer Anteil der Leguminosen an
einem Standort zusammengefasst werden können. Demgemäß werden beide Angaben über
die Leguminosendichte als relative Häufigkeit der Leguminosen betrachtet.
Für jeden Ort mit dokumentierter Leguminosendichte wurden die geographischen Koordina-
ten des Orts festgestellt. Nur wenn dies möglich war, wurden diese Daten verwendet.
Für eine regionale Validierung der Modellergebnisse standen mir 13 unabhängige Datensätze
aus Brasilien zur Verfügung, die in 8 brasilianischen und einer internationalen Zeitschrift ent-
halten waren. Diese Daten zur Leguminosendichte sind originale Messdaten aus dem Gebiet
des humiden Waldes Amazonas. Sie wurden bei der Modellkonstruktion nicht verwendet.
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4.2.1.2 Klimadaten der Messorte
Die Koordinaten der Orte mit gemessener Leguminosendichte ermöglichen es, Daten über
Eigenschaften des Bodens, des Klimas und der Leguminosen an diesen Messorten zu sammeln
und zwischen den Daten die Korrelationsuntersuchungen zu diesen Standorten vorzunehmen.
Nicht für jeden Messort der Leguminosendichte waren Klimadaten in der Literatur vorhanden.
Analog zur Vorgehensweise bei den Erlen wurden daher in solchen Fällen die Daten aus den
Klimadatensätzen von Cramer und Leemans (1991) 4.1.1.3 herangezogen [39]. Für die Mo-
dellierung der Leguminosendichte wurden die mittlere Jahrestemperatur, die Temperatur des
kältesten und wärmsten Monats, die mittlere Jahressumme der Niederschläge und die Nieder-
schlagsmenge des feuchtesten Monats aus dieser Datenbank entnommen und verwendet.
Als weiterer Klimaparameter wurde die Anzahl der Trockenmonate pro Jahr als mögliche
Einflussgröße auf die Leguminosendichte vermutet. Da die Klimadatenbank von Cramer und
Leemans (1991) keine Werte für diesen Klimaparameter enthält, wurde er auf der Basis des
Vorschlags von Walter und Lieth (1960) [245] berechnet. Dieser Vorschlag, der auch in den
Klimadiagrammen des Klimadiagramm–Weltatlas [245] für die Darstellung der Klimadia-
gramme benutzt wird, besagt, dass ein arider Monat dann gegeben ist, wenn bei einer Dar-
stellung der monatlichen Klimawerte im Maßstab 20 mm Niederschlag entsprechend 10◦C
gilt: Niederschlag in mm < Monatstemperatur in ◦C.
4.2.1.3 Daten für die Bodenparameter der Messorte
In den wissenschaftlichen Arbeiten, aus welchen die Daten zur Leguminosendichte entnom-
men wurden, ist selten ein kompletter Satz der benötigten Bodendaten für den Leguminosen-
standort zu finden. Aus diesem Grund wurde auch in diesem Fall auf gitterbezogene Daten im
Halbgradgitter zurückgegriffen. Diese Datenbanken wurden vom Batjes in den Jahren 1995
und 2002 veröffentlicht [11, 12]. Batjes (1995, 2002) ordnete darin jedes Bodentyps der Welt-
bodenkarte der FAO-UNESCO [61] jeweils einen Satz von Bodenparametern zu. Dadurch
wurde es möglich, über unsere digitale Weltbodenkarte für die Messorte der Leguminosen-
dichte diese Bodenparameter zu erstellen. Ausgewählt wurden:
1. AWC (Available Water Capacity): Verfügbare Wasser-Kapazität bis 100 cm Boden-
tiefe (in mm, für den Bereich von pF2.5 bis pF4.2 bzw. von 33 bis 1 500 kPa).
2. TOT-N (Total Nitrogen): Mittlerer Gesamtstickstoff des Bodens (Prozent der Trocken-
substanz bis 100 cm Tiefe).
3. pH: Mittlerer pH–Wert des Bodens (in Wasser gemessen).
4. OC (Organic Carbon): Mittlerer organisch gebundener Kohlenstoff des Bodens (Pro-
zent der Trockensubstanz).
5. CEC (Cation Exchange Capacity): Mittlere Kationen-Austauschkapazität des Bodens
(cmolc · kg−1; 1 M NH4OAc bei pH 7).
6. CMK (Exchangeable Ca2+, Mg2+, und K+): Mittlerer austauschbarer Gehalt an Ca2+,
Mg2+, und K+ (cmolc·kg−1).
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7. ESP (Exchangeable Sodium Percentage): Mittlerer austauschbarer Natriumgehalt (Pro-
zent der Trockensubstanz).
8. Bulk (Median Bulk Density): Mittlere Lagerungsdichte des Bodens bis 100 cm Tiefe
(g·cm−3).
9. Pore (Median Total Porosity): Mittleres Porenvolumen des Bodens bis 100 cm Tiefe
(Prozent).
4.2.2 Entwicklungsschritte des GDL Modells
In diesem Abschnitt werden die Schritte für den Aufbau, Anwendung und die Weiterentwick-
lung des GDL Modells separat vorgestellt.
4.2.2.1 Vervollständigung der Daten
Die für den Aufbau und die Weiterentwicklung des GDL Modells benötigten Daten waren
in den benutzten Publikationen nicht vollständig enthalten. Für eine Vervollständigung der
fehlenden Klimadaten wurde eine Vorgehensweise analog zu der im Abschnitt 4.1.2.1 für das
ADM benutzten verwendet.
4.2.2.2 Konstruktion des GDL Modells
Für die Feststellung des Einflusses der abiotischen Faktoren auf die Leguminosendichte an
natürlichen Standorten wurden Regressionanalysen vorgenommen.
Zunächst wurde der Zusammenhang zwischen den Klimaparametern und der Leguminosen-
dichte untersucht. Diese Untersuchungen wurden gemacht, um zu beantworten, ob die Legu-
minosendichte an einem Standort von einem der im Abschnitt 4.2.1.2 genannten Klimapara-
meter abhängig ist. Hier wurde jeder Klimaparameter der Leguminosenstandorte gegen die
Leguminosendichte der Leguminosenstandorte in einer Grafik dargestellt. Die Abhängigkeit
wurde durch die Regressionanalyse untersucht.
Für die Analyse der Korrelation zwischen den Klimaparametern und der Leguminosendichte
wurde das Statistikprogramms “R” [178] verwendet. Dieses Programm bietet sowohl für linea-
re als auch für nicht-lineare Regressionanalysen fertige Funktionen an. Damit ist es möglich,
für die Definition der Korrelationsfunktionen den jeweils am besten passenden Parameter zu
finden. Für die nicht-linearen Regressionanalysen wurde zunächst die logarithmische Funkti-
on des Programm verwendet. Wenn es zwischen den Daten keine logarithmische Korrelation
gabt, wurden die Parameter nach empirischen Erfahrungen per Hand gepasst und die Korrela-
tionsfunktion definiert.
4.2.2.3 Anwendung des GDL Modells
Das Modellkonzept sah vor, die bei den Korrelationsanalysen als bedeutsam erkannten Zu-
sammenhänge zwischen einzelnen Klimadaten und der Leguminosendichte in Form mathe-
matischer Gleichungen darzustellen. Mit Hilfe dieser Gleichungen konnte dann die globale
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Verbreitung der Leguminosendichte berechnet werden. Diese Berechnung wurde auf dem 0.5
Grad Gitter durchgeführt und die Ergebnisse auf einer globalen 0.5 Grad gitterbezogenen Kar-
te mithilfe des UNIRAS Grafiksoftware dargestellt.
4.2.2.4 Weiterentwicklung des GDL Modells
Die Leguminosendichte an natürlichen Standorten könnte neben den Klimadaten von einem
oder mehreren Bodeneigenschaften abhängig sein. Um feststellen zu können, ob die Boden-
parameter mit der Leguminosendichte an den Messorten korrelieren, wurde eine Korrelations-
analyse zwischen den neun Bodenparametern (siehe Abschnitt 4.2.1.3) und der Leguminosen-
dichte der Messorte durchgeführt. Jeder Bodenparameter der Leguminosenstandorte wurde
gegen die Leguminosendichte der Leguminosenstandorte aufgetragen. Eine Regressionanaly-
se mittels des Statistikprogramms “R” wurde für jeden Datensatz vorgenommen.
4.2.3 Validierung des GDL Modells
Für die Überprüfung der Aussagekraft des GDL Modells wurden Daten über die Dichte der
Leguminosen an natürlichen Standorten verwendet. Diese Daten der Leguminosendichte wa-
ren von den Daten, die bei der Entwicklung des GDL Modells benutzt wurden, unabhängig.
Durch die Validierung des GDL Modells wurde versucht, die Vorhersageeffizienz des GDL
Modells zu bestimmen. Die Überprüfung erfolgte durch Vergleich der modellierten mit der
gemessenen Dichte an den 31 Messorten. Die Korrelation zwischen modellierten und gemes-
senen Daten wurde statistisch durch die Regressionanalyse geprüft.
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In diesem Abschnitt werden zunächst die Ergebnisse des Alnus-Distribution-Modells (ADM)
und dann die Ergebnisse des Globale Dichte der Leguminosen Modells (GDL) dargestellt.
5.1 Ergebnisse des Alnus–Distribution–Modells
In diesem Kapitel werden die Ergebnisse der Arbeitsschritte gezeigt, die zum Konstruktion
des Alnus-Distribution-Modells führten. Außerdem werden die Ergebnisse der Überprüfung
des Modells in seinen unterschiedlichen Ausbaustufen gezeigt, sodass der Einfluss der ver-
schiedenen Einflussgrößen gezeigt werden kann. Dabei wird die Verbreitung der Erlen durch
das Alnus-Distribution-Modell für jede Ausbaustufe global modelliert.
5.1.1 Ergebnisse der Datensammlung und Analyse
5.1.1.1 Erlenarten
Die Sichtung der weltweit vorkommenden Erlenarten und ihre Synonymie, im Wesentlichen
auf der Basis der Arbeit von Chen und Li (2004), ergab eine Liste von 34 Erlenarten, die in
der Tabelle 5.1 aufgeführt sind [30]. Alle die dort aufgeführten Arten kommen auch in den für
die Standortanalyse benutzten Datenbanken vor.
5.1.1.2 Ergebnisse der Datensuche in den sieben Pflanzendatenbanken
Die globale Suche nach Erlenstandorten in den sieben ausgewerteten Pflanzendatenbanken
lieferte für die Arten in der Tabelle 5.1 mindestens ein Vorkommen. Insgesamt wurden 410
Erlenstandorte weltweit gefunden.
Die aus in den sieben Datenbanken ausgewerteten Angaben wie Koordinaten bzw. Ortsbe-
schreibungen wurden in der Tabelle 8.1 (siehe Anhang auf Seite 121) eingetragen. Die Tabelle
enthält ebenso Informationen über die Höhenangabe, durchschnittliche Jahrestemperatur und
durchschnittliche Jahressumme der Niederschläge. Jedoch waren diese Angaben in den Da-
tenbanken nicht immer vollständig zu finden. Aufgrund der Größe der Tabelle 8.1 werden
die für die Konstruktion der Arbeit verwendeten Klimaangaben der Standorte im Abschnitt
5.1.1.3 in einer Tabelle zusammengefasst und vorgestellt. Deswegen wurden die fehlenden
Angaben wie in dem Methodenteil der Arbeit beschrieben, aus bestimmten Quellen ergänzt.
Solche Angaben wurden in der Tabelle 8.1 fett markiert.
In der Tabelle 8.1 ist zu sehen, dass die 410 Standorte weltweit allerdings sehr ungleichmäßig
verteilt sind. Ihre Häufigkeit in den verschiedenen Klimazonen bzw. Ökoregionen entspricht
zunächst nicht den Erwartungen.
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Tab. 5.1: Die weltweit vorkommenden 34 Erlenarten, die zur weiteren Analyse ihrer Standorte und
der ökologischen Bedingungen an diesen Standorten benutzt wurden. Die Liste beruht im
Wesentlichen auf Untersuchungen von Chen und Li (2004) [30].
A. acuminata HBK A. matsumurae Callier
A. barbata C. A. Mey A. maximowiczii Callier
A. cordata (Loisel.) Duby. A. nepalensis D. Don
A. cremastogyne Burkill A. nitida (Spach) Endl.
A. crispa (Dryand. in Ait.) Pursh A. oblongifolia Torr
A. fernandi-coburgii C.K. Schneider A. orientalis Decne
A. firma Sieb. & Zucc. A. pendula Matsum
A. formasana (Burkill) Makino A. rhombifolia Nutt.
A. fruticosa (Du Roi) Spreng. A. rubra Bong.
A. glutinosa (L.) Gaerten A. rugosa (Du Roi ) Spreng.
A. hirsuta (Fischer) C.K. Schneider A. serrulata (Ait.) Willd
A. incana (L.) Moench A. sieboldiana Matsum
A. inokumae S. Murai & Kusaka. A. sinuata (Regel) Rydb.
A. japonica (Thunb.) Steud. A. subcordata C.A. Mey
A. jorullensis Kunth A. tenuifolia Nutt.
A. mandshurica C. K. Schneider A. trabeculosa Hand. & Mazz
A. maritima (Marsh.) Nutt. A. viridis (Chaix) D. C.
344 der 410 Standorte befinden sich auf der Nordhalbkugel der Erde, davon 193 in den USA,
31 in Europa, 27 in Asien. Auf der Südhalbkugel der Erde wurden lediglich 76 der 410 Stand-
orte dokumentiert, alle in Südamerika. Für den afrikanischen Kontinent und Australien wurden
auf der Südhalbkugel keine Standorte gefunden.
Übertragen in das 0.5 Grad Gitter belegen die 410 Standorte weltweit insgesamt 295 Gitter-
elemente. Diese Gitterelemente werden in Abbildung 5.1 in einer Weltkarte dargestellt. Auf
dem amerikanischen Kontinent ist die Dichte an Gitterelementen mit Erlenvorkommen am
höchsten. Auch für Europa ist die Dokumentation der Erlenverbreitung noch recht dicht. Die
recht geringe Verbreitung in Asien beruht wohl auf einem Mangel an Nachweisen.
Was die Verbreitung nach Arten betrifft, so wurden auf der Nordhalbkugel der Erde zwölf
Erlenarten in Amerika, vier in Europa und 18 in Asien gefunden (siehe die Tabelle 8.1 im
Anhang auf die Seite 121).
Von den zwölf Erlenarten, die für Amerika dokumentiert sind, kommen sechs, nämlich A.
serrulata (Ait.) Willd, A. rubra Bong., A. rhombifolia Nutt., A. maritima (Marsh.) Nutt.,
A. oblongifolia Torr und A. rugosa (Du Roi ) Spreng. nach den Datenbanken zu urteilen
ausschließlich in den USA vor. Die 193 Standorte dieser Arten in den USA reichen bis in eine
Höhe von maximal 3 066 msm. Von diesen Mehr als dreiviertel der Standorte liegen jedoch
unterhalb einer Höhe von 1 000 msm.
Auf der Südhalbkugel der Erde wurden zwei Erlenarten gefunden, nämlich A. acuminata
HBK und A. jorullensis Kunth. Für beide Arten wurden 124 Standorte in den Datenbanken
gefunden. Für A. acuminata HBK wurden 70 Standorte auf der Südhalbkugel und 21 Standorte
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Abb. 5.1: Die 295 0.5 Grad Gitterelemente, die die Datensätze für die Erlenverbreitung in 410 Stand-
orten enthalten, wurden in der Abbildung in schwarz markiert.
auf der Nordhalbkugel gefunden. Sechs Standorte wurden für A. jorullensis Kunth auf der
Südhalbkugel und 27 Standorte auf der Nordhalbkugel gefunden.
Für Europa wurden fünf Erlenarten gefunden, die auf 31 verschiedenen Standorten vorkom-
men. Die höchsten Vorkommen reichen bis auf 2 200 msm. Interessanterweise wurden die
meisten Standorte (21 von insgesamt 31) für Spanien dokumentiert und diese Standorte wei-
sen ausschließlich die Art A. glutinosa (L.) Gaerten auf, die dort stets unterhalb von 1 500
msm vorkommt.
Die 27 Standorte für die Erlenverbreitung in Asien sind in den Ländern Russland, Georgien,
China, Japan und Vietnam verteilt. Sie reichen bis maximal 2 200 msm.
5.1.1.3 Das Klima an den Erlenstandorten
In der Tabelle 5.2 ist das Ergebnis der Sammlung von Klimadaten für die 34 Erlenarten darge-
stellt, die in dieser Arbeit behandelt werden. In den Veröffentlichungen werden oft Klimadaten
für die Standorte mit Erlenbesiedlung in eine Spanne von der Minimal– bis Maximalwert an-
gegeben. Die folgende Tabelle schafft einen Überblick auf die Spanne der durchschnittlichen
Jahrestemperatur und der durchschnittlichem Jahressumme der Niederschläge der nach den
Erlenarten angeordneten Standorte.
Sie zeigt für jede Art sowohl die mittlere Jahrestemperatur, als auch die mittlere Jahressum-
me der Niederschläge ihres Verbreitungsgebiets, wie es aufgrund der Standorte in den Da-
tenbanken umgrenzt ist. Außerdem werden die Extreme für beide Datenarten innerhalb des
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Tab. 5.2: Temperatur – und Niederschlagsbereiche des Vorkommens jeder für die Modellkonstruktion
benutzten Erlenart. In Klammern hinter dem Artnamen die Anzahl der gefundenen Nach-
weise. Angegeben sind jeweils die Spannen der mittleren Jahrestemperatur und der mittleren
Jahressumme der Niederschläge, die in denjenigen Gitterelementen der gitterbezogenen Da-
tensätze auftreten, in welche die jeweiligen Erlennachweise fallen. Falls nur ein Nachweis
existiert wird jeweils nur ein Klimawert angegeben. Klimadatenbank von Leemans und Cra-
mer (1991) [39].
Erlenarten Temperatur Niederschlag
A. acuminata HBK (91) 7.0 – 24.6 495 – 4 800
A. barbata C. A. Mey (2) 6.3 – 12.8 715 – 1 797
A. cordata (Loisel.) Duby. (3) 6.3 – 12.8 621 – 1 105
A. subcordata C.A. Mey (3) 6.3 – 12.8 621 – 1 105
A. cremastogyne Burkill (1) 6.9 779
A. crispa (Dryand. in Ait.) Pursh (1) 11.9 1 290
A. fernandi-coburgii C.K. Schneider (1) 6.3 779
A. firma Sieb. & Zucc. (1) 12.4 1 722
A. formasana (Burkill) Makino (4) 11.0 – 19.4 1 532 – 2 801
A. fruticosa (Du Roi) Spreng. (1) −2.1 704
A. glutinosa (L.) Gaerten (33) 4.5 – 18.6 501 – 1 437
A. hirsuta (Fischer) C.K. Schneider (3) 4.3 – 4.8 768 – 776
A. incana (L.) Moench (46) −11.6 – 13.7 195 – 1 330
A. inokumae S. Murai & Kusaka. (1) 9.5 1 100
A. trabeculosa Hand. & Mazz (1) 9.5 1 100
A. japonica (Thunb.) Steud. (2) 4.4 – 4.8 764 – 776
A. jorullensis Kunth (33) 13.1 – 20.7 139 – 2 500
A. mandshurica C. K. Schneider (1) 7.0 764
A. maritima (Marsh.) Nutt. (4) 13.9 – 17.5 896 – 1 378
A. matsumurae Callier (1) −0.4 431
A. maximowiczii Callier (1) −4.7 579
A. nepalensis D. Don (6) 6.7 – 18.1 540 – 1 550
A. nitida(Spach) Endl. (6) 6.7 – 18.1 540 – 1 550
A. oblongifolia Torr (5) 10.9 – 18.6 525 – 922
A. pendula Matsum (1) 8.8 1 056
A. sieboldiana Matsum (1) 8.8 1 056
A. rhombifolia Nutt. (3) −3.6 – 17.5 360 – 869
A. rubra Bong. (22) −3.5 – 14.9 377 – 1 288
A. rugosa (Du Roi ) Spreng. (11) 4.5 – 16.1 775 – 1 349
A. serrulata (Ait.) Willd (70) −1.5 – 19.6 380 – 1 552
A. sinuata (Regel) Rydb. (8) −4.5 – 8.7 325 – 809
A. tenuifolia Nutt. (19) −8.9 – 13.8 164 – 196
A. viridis (Chaix) D. C. (5) −12.8 – 18.1 194 – 1 307
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Verbreitungsgebiets einer Art angegeben.
Die größte Spanne der Jahressumme der Niederschläge weist die Erlenart A. acuminata HBK
auf. Auf ihren 91 Standorten reicht die Jahressumme der Niederschläge von 495 mm bis 4 800
mm. Die 4 800 mm markieren zugleich die höchste Jahressumme der Niederschläge für alle
Erlenarten insgesamt. Der geringste Wert für die Jahressumme der Niederschläge (139 mm)
aller Standorte von Erlenarten wurde für A. jorullensis Kunth auf einem Standort in Mexiko
auf 2 450 msm gefunden.
A. viridis (Chaix) D. C. zeigt an ihren fünf in den Datenbanken gefundenen Standorten die
größte Spanne der Werte der mittleren Jahrestemperatur, die für diese Art von −12.8◦C bis
18.1◦C reicht. Ihr Standort in Kanada auf Meereshöhe mit −12.8◦C ist zugleich der kältes-
te Standort aller behandelten Erlenarten. Die höchste mittlere Jahrestemperatur eines Erlen-
standorts wurde in Ecuador auf einer Höhe von 30 msm für die Erlenart A. acuminata HBK
gefunden. Die Temperatur dieses Standortes beträgt 24.6◦C.
5.1.1.4 Potentielle natürliche Vegetation der Erlenstandorte
In Tabelle 5.3 ist die potentielle natürliche Vegetation nach Schmithüsen (1976) [193] für die-
jenigen Gitterelemente aufgelistet, für welche Erlenfunde aus den ausgewerteten Datenbanken
nachgewiesen wurden.
Wenngleich die Anzahl der Nachweise für das Auftreten von Erlen in verschiedenen Vegeta-
tionsgruppen (erste Spalte in Tabelle 5.3) noch keine Aussage erlaubt über die Bedeutung der
jeweiligen Vegetationsgruppe für die Erlenverbreitung insgesamt, so zeigt sie doch, dass nicht
nur die Hauptverbreitungsgebiete der Erlen, sondern auch ihr eher sporadisches Auftreten in
den tropischen Hochlagen recht gut dokumentiert sind. Mit 67 der 295 Gitterelementen, die
Nachweise für Erlen enthalten, sind die tropischen Hochlandwälder praktisch genauso häu-
fig vertreten wie die außertropischen laubabwerfenden Wälder, dicht gefolgt von der Gruppe
der außertropischen Nadelwälder sowie der außertropischen Busch- und Grasländer. Für Ve-
getationsgruppen aus trockeneren Klimaten liegen dagegen deutlich weniger Nachweise vor,
ebenso wie für die tropischen Gebiete oberhalb der Baumgrenze, also im Wesentlichen die
südamerikanischen Paramo- und Puna-Formationen.
Die meisten Nachweise für Erlen liegen, betrachtet man die einzelnen Vegetationsgruppen an-
statt der Gruppen, für den tropischen Nebelwald, die borealen und subpolaren Buschländer,




Tab. 5.3: Die potentielle natürliche Vegetation der 295 Gitterelemente, welchen die 410 aus den Da-
tenbanken entnommenen Erlenstandorte zugeordnet werden konnten. Die jeweilige Vegetati-
onsgruppe ist die im Gitterelement dominierende Vegetation. Die erste Spalte gibt die Anzahl
der Gitterelemente mit der jeweiligen Vegetation an. Der besseren Übersicht wegen wurden
ökologisch ähnliche Vegetationsgruppen unter den fett gedruckten Oberbegriffen zusammen-
gefasst. Die Namen der Einheiten der potentiellen natürlichen Vegetation beziehen sich auf
Schmithüsen [193].
Nr. Vegetationsgruppe
68 extra-tropical deciduous forests:
22 cold–deciduous broadleaved forest with evergreen coniferous trees
20 cold–deciduous mesophytic broadleaved forest
10 submediterranean cold-deciduous broadleaved forest
6 mountain cold-deciduous mesophytic broadleaved forest
4 cold-deciduous mesophytic broadleaved forest with Quercus
3 mountain cold-deciduous broadleaved forest with coniferous trees
3 cold–deciduous broadleaved forest with evergreen broadleaved trees
67 tropical forests of higher elevation:
28 tropical evergreen cloud forest
11 tropical deciduous moist mountain forest
9 tropical–subtropical deciduous scrub
9 tropical mountain rain forest
8 tropical evergreen oak–pine forest
2 tropical deciduous moist forest
56 extra-tropical woodland and grassland formations:
26 boreal and sub-polar open coniferous woodland
15 mountain vegetation above the tree line
5 dwarf shrub tundra
4 cold–deciduous tree steppe
3 sub-polar pasture and cold–deciduous scrub
1 mountain steppe
1 peat-moss raised bog with coniferous trees
1 shrub desert
55 extra-tropical coniferous forests:
19 boreal evergreen mountain coniferous forest
16 boreal evergreen coniferous forest with cold-deciduous broad–leafed trees
9 temperate coniferous rain forest
7 boreal evergreen coniferous forest
2 extra–boreal mountain coniferous forest
1 Araucaria forest
1 subtropical cold-deciduous coniferous swamp-forest







5 moist Puna steppe
2 Puna dry steppe
1 Paramo grassland
17 sclerophyllous formations:
11 sclerophyllous forest with Quercus ilex
2 laurel mountain forest
1 sclerophyllous shrub formation
1 sclerophyllous garrigue
1 laurel forest with coniferous trees
1 open sclerophyllous woodland
13 tropical dry formations:
7 drought–deciduous and part evergreen thorn bush formation
5 tropical deciduous dry forest
1 tropical-subtropical deciduous scrub
2 extrazonal formations:




5.1.1.5 Bodentypen an den Erlenstandorten
Die Tabelle 5.4 zeigt die Bodentypen aus der Weltbodenkarte [61], die jeweils den Hauptbo-
dentyp in denjenigen Gitterelementen darstellen, für den Nachweise für Erlen vorliegen.
Tab. 5.4: Die Bodentypen nach FAO-UNESCO [61] die in denjenigen Gitterelementen als dominieren-
der Bodentyp auftreten, die nach Auswertung der sechs Datenbanken Erlenstandorte enthal-
ten. Spalte eins gibt die Anzahl der Gitterelemente aus der Gesamtzahl von 295 an, die diesen
Bodentyp ausweisen.
Anzahl der FAO Name Anzahl der FAO Name
Gitt. Kode der Bodentypen Gitt. Kode der Bodentypen
78 I Lithosol 14 H Phaeozems
69 B Cambisols 6 Hg Gleyic Phaeozem
18 Bh Humic Cambisol 6 Hl Luvic Phaeozem
17 Bk Calcic Cambisol 2 Hh Haplic Phaeozem
16 Bd Dystric Cambisol 6 R Regosols
14 Be Eutric Cambisol 3 Rx Gelic Regosol
2 Bg Gleyic Cambisol 2 Rx Gelic Regosol
2 Bx Gelic Cambisol 1 Rd Dystric Regosol
31 A Acrisols 5 N Nitosols
21 Ao Orthic Acrisol 5 Ne Eutric Nitosol
4 Af Ferric Acrisol 4 J Fluvisols
4 Ah Humic Acrisol 4 Je Eutric Fluvisol
1 Ap Plinthic Acrisol 4 O Histosols
1 Ag Gleyic Acrisol 4 Ox Gelic Histosol
23 P Podzols 3 U Leptosols
18 Po Orthic Podzol 2 X Xerosols
5 Pl Leptic Podzol 2 Xh Haplic Xerosol
21 G Gleysols 1 K Kastanozems
18 Gd Dystric Gleysol 1 Kl Luvic Kastanozem
1 Ge Eutric Gleysol 1 W Planosols
1 Gm Mollic Gleysol 1 We Eutric Planosol
1 Gx Gelic Gleysol 1 Y Yermosols
17 T Andosols 1 Yh Haplic Yermosol
10 Tv Vitric Andosol 1 99 ice fields
5 Th Humic Andosol
2 Tm Mollic Andosol
14 L Luvisols
7 Lc Chromic Luvisol
6 Lo Orthic Luvisol
1 La Albic Luvisol
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Der weitaus häufigste Bodentyp an Erlenstandorten sind nach dieser Analyse die Lithosols.
Sie treten in 78 der insgesamt 295 Gitterelemente mit Erlennachweisen als dominierender Bo-
dentyp auf. Der zweithäufigste Bodentyp sind die Cambisols, also die Braunerden. Interessant
ist, dass gerade diejenigen Gruppen von Cambisols, die am ehesten auf feuchte Bedingungen
hinweisen, beispielsweise die Gleyic Cambisols, nur selten als dominierender Bodentyp auf-
treten. Die subtropisch-tropischen Acrisols sind die nächstfolgende Bodengruppe, wobei auch
hier wieder die Gleyic Acrisols selten auftreten. Bemerkenswert scheint auch, dass die eigent-
lichen Gleysols, die in der Klassifizierung der FAO-UNESCO sowohl die Gleye als auch die
Pseudogleye nach deutscher Klassifizierung umfassen, erst die fünfthäufigste Gruppe sind.
5.1.2 Alnus-Distribution-Modell auf Klimabasis
In Abbildung 5.2 sind die Werte für die mittlere Jahrestemperatur und die mittlere Jahressum-
me der Niederschläge für die 295 Gitterelemente mit Erlenstandorten in Form eines Klimafel-
des dargestellt.
Innerhalb dieses Klimafeldes bilden die Orte der Verbreitung der Erlen eine gut umschriebene
Gruppe. Es scheint eine obere Grenztemperatur für die Verbreitung von Erlen zu geben, die
bei einer mittleren Jahrestemperatur von etwas über 20◦C liegt. Es gibt in Abbildung 5.2 einen
einzigen Datenpunkt, der oberhalb dieser Temperaturgrenze liegt. Dieser Datenpunkt mit einer
mittleren Jahrestemperatur von 24.6◦C liegt im brasilianischen Bundesstaat Acre in der Nähe
der peruanischen Grenze. Wahrscheinlich stammt dieses Erlenvorkommen aus heruntergewa-
schenen Samen der peruanischen Anden. Dieser Datenpunkt wurde in der weiteren Analyse
daher nicht berücksichtigt.
Es scheint ebenfalls eine untere Niederschlagsgrenze für die Verbreitung von Erlen zu geben.
Diese hängt jedoch von der mittleren Jahrestemperatur ab. Bei den sehr niedrigen mittleren
Jahrestemperaturen von −10◦C und darunter liegt diese Niederschlagsgrenze bei einer jährli-
chen Niederschlagssumme von unter 50 mm. Am oberen Ende der Erlenverbreitung bei einer
mittleren Jahrestemperatur von 20◦C sind bereits 500 mm jährliche Niederschlagssumme er-
forderlich. Man kann annehmen, dass diese Niederschlagsgrenze für die Verbreitung von Erlen
im Wesentlichen auf der Wahrscheinlichkeit des Auftretens von Gewässern beruht, die ganz-
jährig Wasser führen, denn Erlen finden sich in Trockengebieten hauptsächlich entlang solcher
Bäche und Flüsse.
In Abbildung 5.2 ist auch eine Obergrenze des Niederschlags für die Verbreitung von Erlen zu
erkennen, die mit zunehmender Temperatur stark ansteigt. Man kann annehmen, dass sich hier
in die Wahrscheinlichkeit des Auftretens entsprechender Niederschlagsmengen mit steigender
mittlerer Jahrestemperatur in temperaturbegrenzten Gebieten ausdrückt.
Somit ist die Verbreitung von Erlen im Klimafeld der Abbildung 5.2 durch drei Geraden defi-
niert, für deren Berechnung sechs Punkte festgelegt wurden:
P1(−4, 1 547), P2(18, 4 800), P3(20.5, 4 136), P4(10.7, 1 412), P5(17, 437), P6(8.2, 331)
Punkt P1 gehört zu A. viridis (Chaix) DC., die in nördlichen borealen Gebieten Asiens, Eu-
ropas und Nordamerikas vorkommt. Die Punkte P2 bis P5 gehören zu den Erlenarten A. acu-
minata HBK, der Andenerle, und zu A. jorullensis Kunth, der Mexikanischen Erle, Die in
den Gebirgen Mittel- und Südamerikas beheimatet sind. Ihr Verbreitung bestimmt den obe-
ren Grenzwert der durchschnittlichen Jahrestemperatur für die Erlenverbreitung, der bei etwa
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20◦C liegt. Die Niederschläge in diesem Gebiet können dabei von 150 mm bis 3 000 mm
jährlich reichen.
Punkt P6 schließlich gehört zur Erlenart A. rubra Bong., die entlang der nördlichen Pazifikküs-
te Nordamerikas in humiden bis perhumiden Klimaten verbreitet ist [92]. Die Jahressumme
der Niederschläge variiert dabei im Gebiet dieser Erlenart von 400 mm bis 2 400 mm [92].
Mithilfe dieser sechs Kardinalpunkte P1–P6 wurden drei lineare Funktionen F1–F3 angepasst:
F1(P1, P2); F2(P3, P4); F3(P5, P6).
Dabei ergaben sich die folgenden drei Gleichungen, die somit die Grenzfunktionen der Ver-
breitung von Erlen im Klimafeld sind:
F1(x) = 2 138 + 147.9 · x (5.1)
F2(x) = 282 833 − 13 595 · x (5.2)
F3(x) = 230.2 + 12.16 · x (5.3)
In diesen Gleichungen bedeutet x die mittlere Jahrestemperatur und F(x) entsprechend die
Jahressumme der Niederschläge. In Abbildung 5.2 sind diese drei Funktionen dargestellt. Die-
se Funktionen können nun auf einen globalen Klimadatensatz angewandt werden und erlauben




























Abb. 5.2: Die Temperatur– und Niederschlagswerte der 295 Gitterelemente mit dokumentierten Vor-
kommen von Erlen. Die Punkte P1, . . . , P6 zeigen die Grenzlinien der Verteilung der Erlen in
diesem Klimafeld. Die drei linearen Funktionen 5.1 bis 5.3 wurden bei dem Entwurf und der
Konstruktion des Alnus-Distribution-Modells verwendet, um entsprechende Gitterelemente




5.1.3 Ergebnisse der globalen Anwendung des
Alnus-Distribution-Modell
5.1.3.1 Vorhergesagte Erlenstandorte auf Klimabasis
Das Ergebnis der Anwendung der Begrenzungen des Klimafeldes (Gleichungen (5.1), (5.2),
(5.3)) auf einen globalen Klimadatensatz nach Leemans und Cramer [39] für die Vorhersage
des potentiellen Vorkommens von Erlen nach diesem Alnus-Distribution-Modell ist in Abbil-
dung 5.3 dargestellt.
Abb. 5.3: Darstellung der Ergebnisse des Alnus-Distribution-Modells für den alleinigen Antrieb über
das Klima durch Anwendung der Gleichungen (5.1), (5.2), (5.3) auf ein globales Klimaar-
chiv (Cramer und Leemans [39]). Dargestellt sind die Gitterelemente des Halbgradgitters,
die innerhalb des durch die drei Gleichungen begrenzten Klimafeldes liegen, und somit nach
diesem Modell potentielle Erlenstandorte darstellen (türkis). Zusätzlich sind die 295 Gitter-
elemente markiert (schwarz), die die Daten für das Klimadatenfeld lieferten (Abbildung 5.2).
Erlenvorkommen werden nach diesem Modell auch für Gebiete in Afrika, Australien und Neu-
seeland vorhergesagt, die also offenbar ein für Erlen geeignetes Klima aufweisen. Ebenfalls
potentielle Erlenstandorte sind nach dem Alnus-Distribution-Modell die Tieflandsgebiete im
südöstlichen Südamerika. Für diese Gebiete gibt es allerdings keine geeigneten Erlenarten.
Für große Gebiete Asiens und Chinas werden Erlenvorkommen vorhergesagt, obgleich die für
die Konstruktion des Modells benutzten Datenbanken dort keine Datenpunkte enthielten.
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5.1.3.2 Einfluss des Einbezugs der Vegetation als Prädiktor
Abbildung 5.4 zeigt die Ergebnisse für die potentiellen Erlenstandorte, nachdem die aus dem
klimagetriebenen Alnus-Distribution-Modell erhaltene Menge an erlengeeigneten Gitterele-
menten durch die weitere Bedingung eingeschränkt worden war: Nämlich dass zusätzlich
auch eine Einheit der potentiellen natürlichen Vegetation vorhanden sein sollte, wie sie an
den 295 durch Auswertung der Datenbanken gefundenen Gitterelemente mit Erlenstandorten
vorkommt (Tabelle 5.3).
Abb. 5.4: Die durch das Alnus-Distribution-Modell vorhergesagten potentiellen Erlengebiete (türkis),
nachdem die Anzahl der erlengeeigneten Gitterelemente, wie sie das klimagetriebene Modell
vorhersagte, durch eine weitere Voraussetzung eingeschränkt worden war: Es wurden nur
diejenigen Gitterelemente aus dem klimagetriebenen Modell berücksichtigt, deren potentielle
natürliche Vegetation übereinstimmt mit einer Vegetationsgruppe der Tabelle 5.3, wie sie an
den hier eingetragenen 295 Gitterelementen der dokumentierten Erlenstandorte vorkommt
(schwarz).
Es zeigt sich, dass die Anzahl der als erlengeeignet eingestuften Gitterelemente durch diese
weitere Bedingung stark eingeschränkt wird. Dies ist insbesondere im südöstlichen Südameri-
ka, in Afrika, Australien und Neuseeland der Fall. Auch in Nordamerika und Asien werden vor
allem in den Prärie– und Steppengebieten sowie in den Gebieten mit aridem Klima weitaus




5.1.3.3 Einfluss des Einbezugs von Bodentypen als Prädiktoren
In Abbildung 5.5 sind die potentiellen Erlenstandorte dargestellt, die das Alnus-Distribution-
Modell vorhersagt, nachdem die klimagetriebene Version des Modells durch Einbezug derje-
nigen Bodentypen, die an in den Datenbanken dokumentierten Erlenstandorten vorherrschen
(Tabelle 5.4), weiter eingeschränkt worden war.
Abb. 5.5: Die als erlengeeignet durch das Alnus-Distribution-Modell vorhergesagten Gitterelemente
(türkis), nachdem das klimagetriebene Modell durch Einbezug der Bodentypen, die an Er-
lenstandorten vorherrschen (Tabelle 5.4), weiter eingeschränkt worden war.
Die Einschränkung der erlengeeigneten Gitterelemente ist hier weitaus geringer als nach der
Einschränkung durch die potentielle natürliche Vegetation (Abschnitt 5.1.3.2). Insbesondere
im südöstlichen Südamerika, in Afrika, Australien und Neuseeland sind zusätzlich zum geeig-
neten Klima auch die an Erlenstandorten dominierenden Böden vorhanden.
5.1.3.4 Ergebnisse des kombinierten Einflusses aller Prädiktoren
Die Abbildung 5.6 zeigt das Ergebnis des Alnus-Distribution-Modells nach kombinierter An-
wendung der Einschränkungen durch die potentielle natürliche Vegetation und den Bodentyp
auf die Menge an erlengeeigneten Standorte, wie sie aus dem klimagetriebenen Modell resul-
tiert.
Allein schon aufgrund dieser angewandten Methodik ist hier natürlich die Menge an vorher-
gesagten erlengeeigneten Gitterelementen am geringsten.
Von den in Abbildung 5.6 ebenfalls eingezeichneten Gitterelementen (schwarz), die aufgrund
der ausgewerteten Datenbanken nachgewiesene Erlenstandorte sind, liegt keines außerhalb
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Abb. 5.6: Hier wurde die durch das klimagetriebene Alnus-Distribution-Modell vorhergesagte Menge
an erlengeeigneten Gitterelementen weiter eingeschränkt sowohl durch Einbezug der potenti-
ellen natürlichen Vegetation (Tabelle 5.3), als auch der Bodentypen (Tabelle 5.4). Die danach
noch ausgewiesenen Gitterelemente sind dargestellt (türkis). Die 295 Gitterelemente, die die
Daten für die Konstruktion des Modells lieferten, sind wiederum eingezeichnet (schwarz).
der durch das Modell ausgewiesenen Flächen. Es gibt jedoch durch das Alnus-Distribution-
Modell ausgewiesene Flächen, für die in den ausgewerteten Datenbanken keine Nachweise
vorlagen, vor allem in Afrika, den südlichsten chilenischen Anden, weiten Teilen Asiens und
Neuguinea.
5.1.4 Überprüfung der Ergebnisse des Alnus-Distribution-Modell auf
globaler Basis
Für die Überprüfung des Alnus-Distribution-Modells in seinen verschiedenen Ausbaustufen
wurde als Datenquelle die GBIF Datenbank [70] herangezogen, die bei der Konstruktion des
Modells nicht verwendet worden war. Da diese Datenbank eine maximale Auflösung von
0.1 Grad aufweist, konnte daraus eine Referenzkarte für die Erlenstandorte von 0.5 Grad
Auflösung erzeugt werden (Abbildung 5.7), die den direkten Vergleich mit den durch das
Alnus-Distribution-Modell erzeugten Karten ermöglicht. Insgesamt liegen dieser Referenz-
karte 101 777 Datensätze der GBIF Datenbank zugrunde. Da in einem Gitterelement mehrere
Nachweise von Erlen auftreten können, ist die Dichte der Nachweise durch die Farbgebung
angedeutet.
Diese Referenzkarte zeigt, dass Erlen in Europa wie auch im Westen und Osten der USA
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Abb. 5.7: Globale Verteilung der Erlenarten aufgrund einer Auswertung von 101 777 Datensätzen der
GBIF Datenbank [70] Gitterelemente mit dort nachgewiesenen Erlenvorkommen sind hell
eingetragen. Eine geringe Dichte von Nachweisen (weiß) und eine hohe Dichte (grau) von
Nachweisen je Gitterelement sind gekennzeichnet. Diese Karte dient in dieser Arbeit als
Referenzkarte für die Überprüfung der Ergebnisse des Alnus-Distribution-Modells.
gut dokumentiert sind. In den USA östlich der Rocky Mountains zwischen dem 103. und
97. westlichen Längengrad ist die Erlenverbreitung jedoch lückenhaft. Insgesamt enthält die
Datenbank für die USA nur 5 430 Datensätze, die in 2 202 der insgesamt 4 469 Gitterelemente
dieses Landes fallen.
Für Europa ist die Dokumentation weitaus besser. Rund 93 000 der insgesamt 101 777 Nach-
weise in dieser Datenbank fallen auf Europa. Alleine Großbritannien ist mit 24 989 Datensät-
zen vertreten, die in nur 146 Gitterelemente dieses Landes fallen.
In Asien ist die Anzahl Nachweise für die Verbreitung der Erlen sehr begrenzt. Die wenigen
Datensätze finden sich in Russland, Indien, China, Japan und kleineren Staaten wie Suma-
tra, Bangladesch und Thailand. In Südamerika ist der Erlenverbreitung überwiegend entlang
Anden dokumentiert. In Australien sind auf der südöstlichen Seite nur sechs Datensätze für
die Verbreitung der Erlen vorhanden. Für Afrika gibt es keinen Datensatz. Auch wenn diese
aus der GBIF Datenbank entwickelte Karte hier als Referenzkarte herangezogen wird, so ist
doch davon auszugehen, dass, insbesondere in Gebieten mit wenigen Nachweisen wie den
USA und Nordasien, das Fehlen der Nachweise eher auf Lücken in der Datendukumentation
zurückzuführen ist und nicht ohne Weiteres als Nachweis für das Fehlen von Erlen angesehen
werden darf.
5.1.4.1 Klimagetriebenes Modell
Durch Vergleich der Ergebnisse des klimagetriebenen Alnus-Distribution-Modell, die in Ab-
bildung 5.3 vorgestellt wurden, mit der Referenzkarte für die Erlenverbreitung, die aus der
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GBIF Datenbank abgeleitet wurde (Abbildung 5.7), wurden Unterschiede zwischen beiden
Karten herausgearbeitet.
Das Modellergebnis für diesen Fall ergibt mehr Gitterelemente als erlengeeignet als aufgrund
der Nachweise in der GBIF Datenbank so eingestuft wurden. Während in vielen Gebieten
Übereinstimmung zwischen den beiden Karten gefunden wird, gibt es andererseits Gebiete,
in welchen das Modell ein Erleneignung vorhersagt, die von der GBIF Datenbank so nicht
unterstützt wird.
Im Südamerika sagt das Modell Erleneignung für das nordostargentinische Tiefland, Uruguay
und Südostbrasilien voraus, wofür es in der Datenbank aber keine Nachweise gibt. Keine na-
türlichen Vorkommen sind bekannt für Afrika, jedoch existieren Erlenpflanzungen in Ostafrika
und an einigen anderen Stellen, was zeigt, dass das Klima in Teilen des ostafrikanischen Hoch-
lands durchaus Erlengeeignet ist. In Sibirien und Ostasien ist die vorhergesagte Verbreitung
ebenfalls größer als in der GBIF Datenbank dokumentiert.
5.1.4.2 Einfluss der Vegetation
Durch den Einbezug der potentiellen natürlichen Vegetation als weiteren Prädiktor in das
Alnus-Distribution-Modell wird die Vorhersagequalität des Modells den Nachweisen der GBIF
Datenbank weiter angenähert, wie ein Vergleich der Karte in Abbildung 5.4 mit der Referenz-
karte (Abbildung 5.7) zeigt. Vor allem in Südamerika und Afrika sowie in Australien und
Neuseeland wurde die Menge der als erlengeeignet vorhergesagten Gitterelemente wesentlich
reduziert und damit den Nachweisen der GBIF Datenbank weitgehend angenähert.
In Nordamerika und Nordasien wurde das vorhergesagte Verbreitungsgebiet der Erlen nur
in Gebieten mit Steppenvegetation und Vegetation arider Klimate eingeschränkt. Besonders
in Nordasien sagt das Alnus-Distribution-Modell eine durchgängige Eignung für Erlen von
Osteuropa bis zum Pazifik voraus. Die GBIF Datenbank dagegen hat für die meisten Gebiete
Nordasiens keine Nachweise. Das Problem der möglicherweise lückenhaften Nachweise der
GBIF Datenbank wird für Nordamerika am Beispiel der USA in einem eigenen Abschnitt
5.1.5.1 genauer untersucht.
5.1.4.3 Einfluss der Bodentypen
Beim Vergleich der Abbildung 5.5 mit der Abbildung 5.7 zeigt sich, dass durch Einführung
des Bodentyps als Prädiktor in das klimagetriebene Modell die als erlengeeigneten Gebiete
in Südamerika, Afrika, Australien und Neuseeland ausgewiesenen Flächen, die in der GBIF
Datenbank keine entsprechenden Nachweise haben, zwar verkleinert, aber nicht vermieden
werden können. Die Verkleinerung ist im Übrigen geringer als bei Einschränkung des Modells
durch die potentielle natürliche Vegetation.
In Nordamerika kann das erweiterte Modell die erlenfreien Gebiete im Mittelwesten der USA,
die sich nach der GBIF Dokumentation im Bereich der Short-Grass-Prairie östlich der Rocky
Mountains erstrecken, nicht voll reproduzieren.
In Russland erscheinen im ADM-Ergebnis nur erlenfreien Flächen im Bereich der südlichen
borealen Zone, die allerdings bei weitem nicht die Größe der erlenfreien Gebiete der GBIF Da-





Die Ergebnisse der endgültigen Modellversion des Alnus-Distribution-Modells, die alle Prä-
diktoren, also Klima, Vegetation und Boden berücksichtigt, sind in Abbildung 5.6 zu sehen.
Aufgrund der angewandten Methodik sind hier die modellierten erlengeeigneten Flächen am
kleinsten. Man kann erwarten, dass, wenigstens für Gebiete, die in der zum Vergleich heran-
gezogenen Karte aus der GBIF Datenbank gut und dicht dokumentiert sind, eine weitgehende
Übereinstimmung der Modellergebnisse mit dieser Referenzkarte (Abbildung 5.7) auftritt.
Die südamerikanischen Verbreitungsgebiete stimmen jetzt gut mit der Referenzkarte überein,
mit Ausnahme der chilenischen Anden, wo Alnus-Distribution-Modell ein großes Erlenvor-
kommen zeigt, das auf der GBIF Karte nicht auftaucht. In Nordamerika wird die große Ver-
breitungslücke im mittleren Westen zum großen Teil reproduziert, allerdings nicht im nörd-
lichsten Teil. Von Osteuropa bis Mittelchina liefert Alnus-Distribution-Modell eine Verbrei-
tungslücke in den ariden Gebieten und den Steppen wie die GBIF Datenbank. Allerdings nicht
in den borealen Bereichen. Dort fehlen mit einigen Ausnahmen Nachweise in GBIF, während
Alnus-Distribution-Modell Erleneignung von Osteuropa bis Nordchina in dieser Breitenlage
ausweist.
Die Höhenlagen Neuguineas sind nach GBIF erlenfrei, während Alnus-Distribution-Modell
dort Erleneignung ausweist. Die Vorkommen in Südostaustralien, wie sie die GBIF Datenbank
dokumentiert, werden von Alnus-Distribution-Modell gut reproduziert.
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5.1.5 Regionale Überprüfung der Modellergebnisse
5.1.5.1 USA
Die GBIF Datenbank enthält für die USA insgesamt 5 430 Datensätze, die nach Zuordnung
zum Halbgradgitter 2 202 Gitterelemente betreffen. Die Häufigkeit der Datensätze für die USA
ist damit viel geringer als z.B. für Großbritannien (24 989 Datensätze in 146 Gitterelementen
(Tabelle 5.6). Es kann davon ausgegangen werden, dass daher die Dokumentation der Erlen-
standorte der USA in GBIF unvollständig ist. Die USA umfassen viele Klimazonen von sub-
tropisch bis polar und von arid bis perhumid mit den dazugehörigen Typen der potentiellen
natürlichen Vegetation und des Bodens. Diese Eigenschaften lassen die USA als besonders
geeignet für einen regionalen Vergleich der Ergebnisse des Alnus-Distribution-Modells mit
den Erlenflächen der GBIF Datenbank erscheinen.
Abbildung 5.8 zeigt die regionale Referenzkarte der USA, wie sie mit einer Auflösung von 0.5
Grad aus der GBIF Datenbank entwickelt wurde. Gitterelemente dieser Karte, für die keine Er-
lennachweise in der GBIF Datenbank enthalten waren, können allerdings doch Erlenstandorte
enthalten, für die dann lediglich Nachweise fehlen.
Abb. 5.8: Referenzkarte der USA (ohne Alaska und Hawaii, grün). Eingetragen sind diejenigen Gitter-
elemente, für welche Nachweise für Erlen aus der GBIF Datenbank [70] vorlagen (schwarz).
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Überprüfung der Ergebnisse des klimagetriebenen Modells
In Abbildung 5.9 fällt auf, dass Alnus-Distribution-Modell weite Gebiete im Osten und Mit-
telwesten als Erlenstandorte ausweist, für die in der Referenzkarte nur vereinzelte Nach-
weise vorliegen. Sowohl nach Alnus-Distribution-Modell, als auch nach der Referenzkarte
sind Gebiete im Osten und im Westen der USA erlengeeignet. Allerdings modelliert Alnus-
Distribution-Modell die erlenfreien Gebiete in den überwiegend ariden Staaten im Südwesten
der USA zu groß.
Abb. 5.9: In dieser Karte sind die Ergebnisse des ausschließlich klimagetriebenen Alnus-Distribution-
Modell mit der Referenzkarte überlagert worden, um Übereinstimmungen und Abweichun-
gen zu zeigen.
hellblau: erlengeeignet nach Alnus-Distribution-Modell
dunkelblau: erlengeeignet nach Alnus-Distribution-Modell und GBIF
schwarz: erlengeeignet nach GBIF
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Überprüfung der Ergebnisse des klima– und bodengetriebenen Modells
Nach Einführung der Bodentypen als Prädiktoren in den klimagetriebene Alnus-Distribution-
Modell, Abbildung 5.10, zeigen sich nur geringe Veränderungen gegenüber den Ergebnis-
sen des rein klimagetriebenen Alnus-Distribution-Modells aus Abbildung 5.9. In der großen
Fläche im mittleren Westen, die Alnus-Distribution-Modell durchwegs als erlengeeignet aus-
weist, nicht allerdings die Referenzkarte, fehlen nur einige Gitterelemente im Norden und im
Süden.
Abb. 5.10: Überlagerung der Ergebnisse des klima- und bodengetriebenen Alnus-Distribution-Modell
mit der Referenzkarte.
hellblau: erlengeeignet nach Alnus-Distribution-Modell
dunkelblau: erlengeeignet nach Alnus-Distribution-Modell und GBIF
schwarz: erlengeeignet nach GBIF
Überprüfung der Ergebnisse des klima– und vegetationsgetriebenen Modells
Abbildung 5.11 zeigt die Ergebnisse des durch das Klima und die potentielle natürliche Vege-
tation angetriebenen Modells im Vergleich zur Referenzkarte. Die durch das Modell vorher-
gesagten Erlenstandorte in der Mitte der USA sind nun stark zurückgegangen. Insgesamt 970
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Abb. 5.11: Überlagerung der Ergebnisse des klima- und vegetationsgetriebenen Alnus-Distribution-
Modells mit der Referenzkarte
hellblau: erlengeeignet nach Alnus-Distribution-Modell
dunkelblau: erlengeeignet nach Alnus-Distribution-Modell und GBIF
schwarz: erlengeeignet nach GBIF
Gitterelemente werden nun nicht mehr als geeignete Verbreitungsgebiete für die Erlen ausge-
wiesen. Dennoch reicht das modellierte Verbreitungsgebiet der Erlen noch etwas weiter nach
Westen als die Nachweise in der GBIF Datenbank, auf welche die Referenzkarte beruht. Dies
ist vor allem auch entlang der großen Ströme der Fall.
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Überprüfung der Ergebnisse des klima–, boden– und vegetationsgetriebenen (kom-
binierten) Modells
Die Ergebnisse des kombinierten Modells in Abbildung 5.12 unterscheiden sich kaum von
denjenigen des klima- und vegetationsgetriebenen Alnus-Distribution-Modells. Dies war zu
erwarten, da die Einführung des Bodens als zusätzlichen Prädiktor zum Klima wenig Ände-
rung brachte (Abschnitt 5.1.5.1).
Abb. 5.12: Überlagerung der Ergebnisse des kombinierten Modells (klima- boden- und vegetationsge-
trieben) mit der auf der GBIF Datenbank basierenden Referenzkarte.
hellblau: erlengeeignet nach Alnus-Distribution-Modell
dunkelblau: erlengeeignet nach Alnus-Distribution-Modell und GBIF
schwarz: erlengeeignet nach GBIF
Der wesentlichste Unterschied zwischen den Ergebnissen des Modells und den Erlennach-
weisen in der GBIF Datenbank ist das Fehlen von Erlen im Modellergebnis für diejenigen
Gebirgslagen im Westen der USA, die um die ariden Gebiete des Südwestens herum gelegen
in der GBIF Datenbank Erlennachweise enthalten. Es kann vermutet werden, dass zumindest
ein großer Teil dieser Nachweise an lokale Gewässer gebunden ist, die wegen ihrer geringen
Größe im Halbgradgitter des Modells nicht erscheinen.
Um dieses Problem näher zu untersuchen, habe ich in den Gebieten, in denen die GBIF Da-
tenbank Vorkommen von Erlen nachweist, das kombinierte Alnus-Distribution-Modell jedoch
nicht, weitere Untersuchungen durchgeführt. Ich habe 15 dieser Nachweise für Erlen aus der
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GBIF Datenbank willkürlich ausgewählt und daraufhin überprüft, ob sie an Gewässern lie-
gen. Die Ergebnisse sind in Tabelle 5.5 dargestellt. Alle diese 15 willkürlich ausgewählten
Standorte mit den Erlen liegen tatsächlich an kleinen bis mittelgroßen Gewässern.
Tab. 5.5: 15 willkürlich ausgewählte Nachweise von Erlen aus der GBIF Datenbank für den Südwesten
der USA, die in Gitterelemente des Modells fallen, für welche das Modell keine Erlenvor-
kommen vorhersagt. Alle diese Vorkommen liegen an Gewässern.
Breitengrad Längengrad Erlenarten Standort
33.5 −111.5 A. oblongifolia Torr Theodore Rossvelt See
33.5 −109.5 A. oblongifolia Torr Luna See
34.5 −112.0 A. oblongifolia Torr Mormon See
34.5 −112.5 A. oblongifolia Torr Watson See
34.0 −113.0 A. oblongifolia Torr Willow Creek Reservoir
34.0 −117.5 A. rhombifolia Torr Silverwood See
35.5 −105.5 A. incana (L.) Moench See Isabel
36.0 −109.5 A. incana (L.) Moench Tsaile See
37.5 −107.5 A. incana (L.) Moench West Ute See
38.0 −108.5 A. incana (L.) Moench Gurley Reservoir
39.0 −106.5 A. incana (L.) Moench Turquoise See
40.0 −107.0 A. incana (L.) Moench See Windemere
40.5 −106.0 A. incana (L.) Moench Farvin See
42.5 −119.0 A. incana (L.) Moench Baca See
43.5 −116.5 A. rubra Bong. Lucky Peak State Recreation Area
5.1.5.2 Ländervergleich
In Tabelle 5.6 sind die Ergebnisse der verschiedenen Ausbaustufen des Modells auf Ländere-
bene verglichen mit der Anzahl der Gitterelemente für das jeweilige Land, für welche die in
der GBIF Datenbank [70] Nachweise für Erlen liefert.
Dabei wurden acht Länder mit einer relativ großen Dichte von Erlennachweisen (europäische
Länder) oder mit einer mittleren Dichte von Erlennachweisen (USA) den drei Ländern mit
sehr geringer Dichte von Erlennachweisen (Russland, China, Türkei) gegenübergestellt. Diese
für nähere Analyse herangezogenen elf Länder verfügen über insgesamt ca. 97 Prozent aller
10 1777 Nachweise, die in der GBIF Datenbank vorhanden sind.
Die sieben europäischen Länder in Tabelle 5.6 weisen eine vollständige Bedeckung aller Git-
terelemente des jeweiligen Landes mit Erlennachweisen auf. Für die USA liegen nur für rund
die Hälfte der Gitterelemente des Landes Nachweise vor. Die schwach dokumentierten drei
Länder Russland, China und Türkei haben Nachweise für Erlen in dieser Referenzdatenbank
nur für weit unter einem Prozent der Gitterelemente des jeweiligen Landes. Dass dies nicht auf
dem Fehlen von Erlen in so großen Gebieten beruht, kann zumindest für Russland als sicher
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Tab. 5.6: Vergleich der Modellergebnisse des Alnus-Distribution-Modells auf den verschiedenen Stu-
fen des Ausbaus mit Daten aus der GBIF Datenbank [70] für acht Länder mit hoher und drei
Länder mit geringer relativer Anzahl Nachweise für Erlen in der Datenbank. Die Bedeutung
der einzelnen Säulen:
b: Anzahl von Nachweisen für Erlen in der GBIF Datenbank für das Land
c: Gesamtzahl der Gitterelemente (0.5 Grad Gitter) des Landes
d: Anzahl der Gitterelemente, für die Erlennachweise in GBIF vorliegen
e: Anzahl der Gitterelemente, für die das Alnus-Distribution-Modell Erlenvorkommen mo-
delliert
e1: klimagetriebenes Alnus-Distribution-Modell
e2: klima- und bodengetriebenes Alnus-Distribution-Modell
e3: klima- und vegetationsgetriebenes Alnus-Distribution-Modell
e4: kombiniertes Alnus-Distribution-Modell (klima- boden- und vegetationsgetrieben)
Land b c d e1 e2 e3 e4
Frankreich 22 139 261 261 261 238 244 228
Deutschland 5 963 191 191 191 165 186 162
Irland 4 941 43 43 43 43 38 38
Niederlande 18 846 17 17 17 17 17 16
Norwegen 9 970 271 271 267 267 267 267
Schweden 6 721 321 321 319 319 319 319
G. Britannien 24 989 146 146 146 138 118 110
USA 5 430 4 469 2 202 3 215 3 096 2 245 2 052
Total 98 999 5 719 3 452 4 459 4 283 3 434 3 192
Russland 94 14 283 21 10 162 7 531 8 465 6 325
China 240 3 834 16 2 834 2 754 1 251 1 238
Türkei 79 332 2 316 309 189 182
Total 413 18 449 39 13 312 10 594 9 905 7 745
angenommen werden, da das benachbarte Nordeuropa, vom Klima und Boden her ähnlich wie
der Westen Russlands, dicht mit Erlennachweisen versehen ist.
Betrachtet man nun die Modellergebnisse, dann weist die klimagetriebene Version des Alnus-
Distribution-Modells für die sieben europäischen Länder eine vollständige oder wenigstens
beinahe vollständige Deckung aller Gitterelemente mit Erlen auf (Spalte e1 in Tabelle 5.6).
Das Modell ist hier bereits in der ersten Ausbaustufe imstande, die Nachweise der GBIF Da-
tenbank zu reproduzieren. Für die USA werden rund ein Drittel mehr Gitterelemente mit Erlen
modelliert, als mit Nachweisen aus der Datenbank vorhanden sind. Für die drei Länder mit ge-
ringer Deckung durch Nachweise ergibt das Modell eine viel höhere Anzahl erlengeeigneter
Gitterelemente, als aus der Datenlage resultieren. In Russland und China scheinen nach dem
Modell rund zwei Drittel der Gitterelemente des jeweiligen Landes erlengeeignet. Im Fall der
Türkei sogar fast das gesamte Land.
Die weiteren Ausbaustufen des Alnus-Distribution-Modell, die den Einbezug der potentiellen
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natürlichen Vegetation, des Bodentyps und schließlich aller Prädiktoren gemeinsam bedeuten
(Spalten e2–e4 in Tabelle 5.6) bringen in allen Fällen eine Reduktion der Anzahl der model-
lierten erlengeeigneten Gitterelemente. Für die sieben europäischen Länder fällt die Reduktion
gering aus oder fehlt ganz (Schweden, Norwegen). Für die USA liegt sie bei rund einem Drit-
tel der betreffenden Gitterelemente und nähert sich in der höchsten Ausbaustufe des Modells
der Anzahl der Gitterelemente mit Nachweisen aus der Datenbank, wobei zwar die Anzahl
ähnlich ist, die betroffenen Flächen allerdings teilweise in unterschiedlichen Gebieten liegen
(vgl. Abbildung 5.12).
Für die drei Länder mit geringer Anzahl Nachweise in der GBIF Datenbank kommt es durch
die verschiedenen Ausbaustufen des Alnus-Distribution-Modells zu einer immer stärkeren Re-
duktion der Anzahl als erlengeeignet modellierten Gitterelemente. Schließlich ist ihre Anzahl
auf rund die Hälfte derjenigen des ausschließlich klimagetriebenen Modells reduziert. Trotz-
dem übertrifft die Anzahl als erlengeeignet modellierter Gitterelemente noch immer die An-
zahl von Gitterelementen mit Nachweisen in der Datenbank bei weitem.
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5.2 Die Ergebnisse für das Global Density of Lugumes
(GDL) Modell
Zunächst werden die aus der Literatur entnommenen Ergebnisse für die Leguminosendichte
an verschiedenen Standorten und die damit assoziierten Klima- und Bodenwerte vorgestellt.
Im nächsten Schritt werden die Ergebnisse der Untersuchungen der Korrelation zwischen den
Leguminosendichten und den damit assoziierten Daten erläutert und auf dieser Basis ein Mo-
dell zur Berechnung der Leguminosendichte vorgestellt. Dieses Modell wird schließlich an-
gewandt zur Berechnung der globalen Verteilung der Leguminosendichte und es wird mittels
unabhängiger Daten validiert.
5.2.1 Ergebnisse der Datensuche
Nach ausführlicher Literatursuche wurden 70 Daten zu entweder dem Anteil der Legumino-
senbiomasse an der Gesamtbiomasse des Standorts oder zur relativen Häufigkeit von Legumi-
nosen am Standort gefunden, die beide als Leguminosendichte interpretiert wurden. In Tabelle
5.7 sind diese 70 Daten und einige Charakteristika der Standorte zusammengefasst.
Die meisten Standorte mit Werten der Leguminosendichte wurden für Indonesien gefunden
[208], nämlich 28 von den insgesamt 70 Standorten. Sie liegen alle unterhalb einer Höhe
von unterhalb 500 msm und tragen die Vegetationsbezeichnung Dipterocarpaceenwald. Die
Leguminosendichte wurde in der verwendeten Publikation als mittlere relative Häufigkeit in
Prozent angegeben. An diesen 28 Standorten beträgt die Leguminosendichte zwischen einem
und drei Prozent.
Die Arbeit von Krishnamani & Kumar (2000) enthält 15 Nachweise für Indien [124]. Die Hö-
he dieser Standorte variiert zwischen 160 msm und 1 300 msm. Die Fabaceae (Leguminosen)
stellen mit ihren elf dort aufgeführten Arten in etwa ein Prozent aller dort vorkommenden
Pflanzenarten. Als Vegetation dieser Standorte wird tropischer Regenwald angegeben.
Weiterhin wurden Leguminosendichten für 13 Standorte in neun europäischen Ländern (Deutsch-
land, Griechenland, Irland, Portugal, Schweden, Schweiz, Großbritannien, Türkei und Italien)
in den Publikationen von Spehn E. M. et al. (2002), Oztas T et al. (2003), Comakli B. et
al (2008). und Claps S. et al (1996) gefunden [214, 172, 35, 31]. Sieben Standorte befinden
sich unterhalb einer Höhe von 100 msm, vier zwischen 250 msm und 440 msm und zwei in
über 2 000 m Höhe. Diese Publikationen geben die Leguminosendichte als Anteil der Legu-
minosenbiomasse an der gesamten Biomasse in Prozent an. Die Leguminosendichte auf den
13 Standorten variiert zwischen 10 und 44 Prozent. Die in diesen Gebieten vorkommenden




Tab. 5.7: 70 Standorte von Leguminosen, die für den Entwurf und die Konstruktion des GDL Modells
verwendet wurden.
Land: Das Land, in dem sich die Standorte befinden. Die Zahlen in Klammern sind die An-
zahl Standorte im jeweiligen Land. Lat.: Geografische Breite. Lon.: Geografische Länge. Hö-
he: Die Höhe des jeweiligen Standortes (msm). Veg. Potentielle natürliche Vegetation am
Standort. Abkürzung wie “Dipt.” steht für Dipterocarp und “Trop.” für tropical. Art: Art der
Leguminosendichte: relative Dichte (Art-1) oder der Anteil der Leguminosen an der gesamten
Biomasse (Art-2). D: Die Dichte der Leguminosen (%). Quelle: Literatur.
Land Lat. Lon. Höhe Veg. Art D Quelle
Indonesien (28) 4◦38’N 114◦32’O <500 Dipt. rainforest Art-1 2 [208]
4◦33’N 115◦08’O Dipt. rainforest Art-1 2
1◦00’S 110◦21’O Dipt. rainforest Art-1 3
1◦15’S 110◦10’O Dipt. rainforest Art-1 3
1◦29’S 112◦31’O Dipt. rainforest Art-1 2
3◦30’S 115◦30’O Dipt. rainforest Art-1 2
1◦59’N 117◦15’O Dipt. rainforest Art-1 2
1◦54’N 117◦08’O Dipt. rainforest Art-1 2
2◦02’N 117◦14’O Dipt. rainforest Art-1 2
1◦02’S 116◦52’O Dipt. rainforest Art-1 2
0◦58’S 116◦29’O Dipt. rainforest Art-1 2
0◦56’S 116◦37’O Dipt. rainforest Art-1 2
0◦49’S 116◦23’O Dipt. rainforest Art-1 2
0◦59’S 116◦57’O Dipt. rainforest Art-1 2
1◦05’S 116◦49’O Dipt. rainforest Art-1 2
4◦58’N 117◦48’O Dipt. rainforest Art-1 2
5◦56’N 118◦00’O Dipt. rainforest Art-1 2
1◦43’S 110◦28’O Dipt. rainforest Art-1 3
3◦38’N 114◦06’O Dipt. rainforest Art-1 2
2◦46’N 112◦35’O Dipt. rainforest Art-1 3
2◦01’N 112◦57’O Dipt. rainforest Art-1 2
1◦44’S 110◦20’O Dipt. rainforest Art-1 3
2◦31’N 113◦06’O Dipt. rainforest Art-1 1
4◦20’N 114◦49’O Dipt. rainforest Art-1 2
3◦14’N 113◦06’O Dipt. rainforest Art-1 2
3◦04’N 113◦03’O Dipt. rainforest Art-1 2
4◦17’N 114◦03’O Dipt. rainforest Art-1 2
3◦14’N 114◦27’O Dipt. rainforest Art-1 2
Indien (15) 14◦17’30”N 74◦42’30”O 400-500 Trop. rainforest Art-1 1 [124]
14◦3’N 74◦42’O 190-200 Trop. rainforest Art-1 1
14◦1’30”N 74◦44’O 260-320 Trop. rainforest Art-1 1
13◦53’48”N 74◦50’O 440-560 Trop. rainforest Art-1 1
13◦53’18”N 74◦51’O 580–630 Trop. rainforest Art-1 1
13◦53’N 74◦46’30”O 340-420 Trop. rainforest Art-1 1





Land Lat. Lon. Höhe Veg. Art D Quelle
13◦30’N 75◦5’O 600-610 Trop. rainforest Art-1 1
13◦30’N 75◦4’54”O 620-640 Trop. rainforest Art-1 1
13◦19’36”N 75◦9’24”O 660-710 Trop. rainforest Art-1 1
13◦8’36”N 75◦18’42”O 720-740 Trop. rainforest Art-1 1
13◦14’N 75◦11’O 960-1 020 Trop. rainforest Art-1 1
12◦7’N 75◦46’O 580-600 Trop. rainforest Art-1 1
12◦7’30”N 75◦48’O 660-690 Trop. rainforest Art-1 1
12◦7’12”N 75◦48’O 500-560 Trop. rainforest Art-1 1
Türkei (4) 41◦9’62”N 40◦39’3”O 250 Grassland Art-2 14 [172, 35]
41◦9’56”N 40◦39’4”O 100 Grassland Art-2 14
41◦9’72”N 40◦38’9”O 2 300 Grassland Art-2 14
39◦55’00”N 41◦1’10”O 2 610 Grassland Art-2 12
G. Britannien (2) 51◦N 01◦W 50 Grassland Art-2 10 [214]
51◦N 0◦30’W 50 Grassland Art-2 12 [214]
Deutschland (1) 50◦N 12◦O 350 Grassland Art-2 32 [214]
Griechenland (1) 39◦N 27◦O 30 Grassland Art-2 14 [214]
Irland (1) 52◦N 08◦W 75 Grassland Art-2 28 [214]
Italien (1) 40◦45’49”N 15◦32’35”O 360 Grassland Art-2 13 [31]
Portugal (1) 39◦N 09◦W 25 Grassland Art-2 16 [214]
Schweden (1) 64◦N 20◦O 12 Grassland Art-2 28 [214]
Schweiz (1) 47◦N 08◦O 439 Grassland Art-2 44 [214]
China (4) 33◦34’21”N 102◦29’21”O 4 600 — Art-2 3 [21]
33◦33’06”N 102◦27’56”O — Art-2 3
33◦36’15”N 102◦29’09”O — Art-2 3
33◦35’36”N 102◦28’22”O — Art-2 3
USA (4) 31◦37’N 84◦33’W 68 Pinus forest Art-1 25 [86]
33◦39’N 83◦18’W 133 Pinus forest Art-1 15 [94]
36◦05’N 96◦35’W 240 Grassland Art-1 25 [226]
44◦42’N 93◦20’W 300 Prairie Art-1 3 [228]
Australien (3) 34◦ 18’S 140◦ 12’O 200 Trop. rainforest Art-1 15 [13, 3, 16]
34◦38’S 117◦32’O 200 Trop. rainforest Art-1 31 [189]
35◦12’S 148◦21’O Trop. rainforest Art-1 31 [13, 3, 16]
F. Guyana (1) 3◦30’–3◦45’N 53◦–53◦28’W 410 Grassland Art-1 19 [157]
Venezuela (1) 8◦45’N 69◦12’W 200 evergreen forest Art-1 32 [217]
Thailand (1) 14◦31’N 101◦55’O 200-800 — Art-2 26 [125]
73
5 Ergebnisse
Für China fanden sich für vier Standorte Angaben über die Leguminosendichte in der Arbeit
von Blasum H. (1997) [21]. Diese Standorte befinden sich in einer Höhe zwischen 4 000 msm
und 4 600 msm in Zentralchina. Insgesamt wurden für diese Standorte 150 Pflanzenarten do-
kumentiert. Davon gehören 15 Arten zu den Leguminosen. Auch in dieser Publikation wurde
die Leguminosendichte als Anteil an der gesamten Pflanzenbiomasse angegeben. Die domi-
nanten Leguminosengattungen in diesen Standorten sind Oxytropis, Astragalus und Thibetia.
Über die Vegetationsgruppe enthält die Arbeit keine Informationen, vermutlich findet man
dort aber Alpine Matten als Vegetationsgruppe [193].
Für die USA lieferten die Publikationen [86, 94, 226, 228] für vier Standorte Angaben über
die Leguminosendichte. Diese Publikationen nennen auch die dort vorkommende Legumi-
nosenarten. Der Standort aus der Publikation von Hainds et al. (1999) liegt zum Beispiel in
einem aus Pinus–Wald und Grasland gemischten Ökosystem beim Joseph W. Jones Ecologi-
cal Research Center in Ichauway im Südwesten von Georgia in einer Höhe von 68 msm [86].
Dort kommen unter anderem die Leguminosengattungen Centrosema, Schrankia und Stylo-
santhes vor. Die relative Dichte der Leguminosen wurde an diesem Standort mit 25 Prozent
angegeben.
Der Standort aus der Publikation von Hendricks et al. (1999) befindet sich in einem Pinus–
Wald im Oconee National Forest, Georgia, in einer Höhe von 133 msm [94]. In diesem Gebiet
dominieren die Leguminosengattungen Desmodium und Lespedeza. Die relative Dichte be-
trägt dort ca. 15 Prozent.
Der Standort aus der Publikation von Tix und Charvat (2005) liegt in der Nähe vom Lake Mur-
phy im Murphy Hanrehan Regional Park in Minnesota in einer Höhe von 240 msm [226]. Die
Vegetation wird als Prärie bezeichnet. Es dominieren die Leguminosengattungen Desmodium,
Lespedeza und Trifolium. Die Dichte beträgt dort etwa drei Prozent.
In der Publikation von Towne und Knapp (1996) wurde die Leguminosendichte für einen
Standort für Grasland bei der Konza Prärie Biological Station (KPBS) im Nordwesten von
Kansas in einer Höhe von 300 msm untersucht [228]. Die dortige Leguminosendichte beträgt
ca. 25 Prozent der gesamten Pflanzenbiomasse. Häufig sind dort die Leguminosengattungen
Amorpha, Lespedeza und Psorela.
Im Südwesten und Südosten von Australien wurden Angaben über die Leguminosendichte
an drei Standorten aus den Publikationen von Bartlett (1975), Beadle (1981) und Beard et al.
(2000) entnommen [3, 13, 16]. Dort kommen insbesondere holzige Leguminosenarten vor wie
zum Beispiel Acacia, Correa, Indigofera und Desmodium [70, 1]. Die Angabe der Legumino-
sendichte erfolgt als relative Dichte der Leguminosen und beträgt zwischen 15 und 31 Prozent.
Als Vegetationsgruppe wurde in den Publikationen für diesen Standort tropischer Regenwald
angegeben.
Daten für Französisch Guayana wurden in der Publikation von Mori et al. (1987) gefunden
[157]. Der Standort befindet sich in dem Gebiet von La Fumée Mountain im Nordwesten von
Saul in einer Höhe von 410 msm. Die Pflanzenfamilien Burseraceae, Spotaceae und Lecy-
thiaceae sowie die Unterfamilien Caesalpinioideae und Mimosoideae der Familie Fabaceae
kommen dort hauptsächlich vor. Die Dichte der Leguminosen beträgt ca. 19 Prozent. Die Gat-
tungen der Leguminosen sind Inga, Pithecellobium, Dicorynia, Eperua und Martiodendron.
Informationen über die Vegetationsgruppe fehlen in dieser Publikation zwar, doch kann tropi-
scher Regenwald angenommen werden [193].
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Für Venezuela wurde ein Standort in dem Gebiet von Los Llanos gefunden in der Publikation
von Stergios et al. (1998) [217]. Die Höhe des Standorts liegt bei 200 msm. An diesem Stand-
ort sind häufig holzige Leguminosenarten wie Desmodium, Inga, Mimosa und Calopogonium
[70]. Die relative Leguminosendichte wurde hier mit 32 Prozent angegeben. In diesem Gebiet
ist tropischer immergrüner Wald die dominante Vegetationsgruppe.
Für Thailand wurde die Leguminosendichte eines Standorts in der Arbeit von Lamotte (1998)
gefunden [125]. Der Standort befindet sich bei der Sakaerat Environmental Research Station
(SERS) südwestlich vom Korat Plateau im Nordosten von Thailand in einer Höhe zwischen
200 msm und 800 msm im trockenen, immergrünen Dipterocarpaceenwald. Die Unterfamili-
en Caesalpinioideae und Mimosoideae der Familie Fabaceae dominieren dort. Die Legumi-
nosendichte wurde an diesem Standort mit 26 Prozent ermittelt.
5.2.2 Zusammenhang zwischen Leguminosendichte und Klimadaten
5.2.2.1 Die Klimadaten der Messorte zur Leguminosendichte
In Tabelle 5.8 sind verschiedene Klimawerte für Orte angegeben, für die Bestimmungen der
Leguminosendichte vorlagen. Die 70 Standorte der Leguminosendichte lagen, nachdem sie
anhand ihrer Koordinaten den Gitterelementen unseres Standardgitters in Halbgradauflösung
zugeordnet waren, in 42 verschiedenen Gitterelementen. Die Klimawerte der Tabelle 5.8 wur-
den für diese Gitterelemente aus der Klimadatenbank von Cramer und Leemans [39] entnom-
men oder errechnet. Daher haben Orte, die in das gleiche Gitterelement fallen, auch einheit-
liche Klimawerte. Betrachtet man die Klimazonen, in welche die Klimate an den Messorten
fallen, so zeigt sich eine recht ungleichmäßige Verteilung. Die meisten Bestimmungen liegen
für die tropisch feuchten Gebiete vor, nämlich insgesamt 46. Dagegen nur drei für tropischen
Trockengebiete. In die mediterrane Klimazone fallen sieben, in die warmgemäßigte Zone elf
Bestimmungen. Die kühlgemäßigte Klimazone ist mit fünf, die boreale ebenfalls mit fünf und
die subpolare und polare Klimazone sind gar nicht vertreten.
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Tab. 5.8: Koordinaten, Leguminosendichte und Klimadaten der 70 Standorte, die für den Entwurf und
die Konstruktion des GDL Modells verwendet wurden. Die Klimadaten der jeweiligen Stand-
ort wurden aus der Klimadatenbank von Cramer und Leemans [39] entnommen.
Land: Das Land, in dem sich die Leguminosenstandorte befinden. Die verwendeten Abkür-
zungen entsprechen dem ISO Standard 639. Lat.: Geografische Breite, Lon.: Geografische
Länge. Lc: Leguminosendichte am jeweiligen Standort (%). Py: Mittlere Jahressumme der
Niederschläge (mm). PMx : Mittlere Niederschlagsmenge des feuchtesten Monats (mm). Ty:
Mittlere Jahrestemperatur (◦C). TMn : Temperatur des kältesten Monats (◦C). TMx : Temperatur
des wärmsten Monats (◦C). Dm: Anzahl der Trockenmonate.
Land Lat. Lon. Lc Py PMmx Ty TMn TMx Dm
Indonesien (28) 4◦38’N 114◦32’O 2 3 209 385 25.8 25.3 26.6 0
4◦33’N 115◦08’O 2 3 285 364 22.6 22.2 23.3 0
1◦00’S 110◦21’O 3 3 108 342 26.9 26.3 27.3 0
1◦15’S 110◦10’O 3 3 108 342 26.9 26.3 27.3 0
1◦29’S 112◦31’O 2 2 971 357 26.0 25.4 26.4 0
3◦30’S 115◦30’O 2 2 508 380 25.6 24.8 26.1 0
1◦59’N 117◦15’O 2 3 250 322 24.4 24.0 24.8 0
1◦54’N 117◦08’O 2 3 250 322 24.4 24.0 24.8 0
2◦02’N 117◦14’O 2 3 366 333 25.8 25.4 26.2 0
1◦02’S 116◦52’O 2 2 350 248 26.5 25.7 27.1 0
0◦58’S 116◦29’O 2 2 450 250 26.1 25.2 26.7 0
0◦56’S 116◦37’O 2 2 450 250 26.1 25.2 26.7 0
0◦49’S 116◦23’O 2 2 450 250 26.1 25.2 26.7 0
0◦59’S 116◦57’O 2 2 350 240 26.2 25.7 27.1 0
1◦05’S 116◦49’O 2 2 450 250 26.1 25.2 26.7 0
4◦58’N 117◦48’O 2 3 530 369 23.8 23.2 24.4 0
5◦56’N 118◦00’O 2 3 225 440 26.8 26.0 27.5 0
1◦43’S 110◦28’O 3 3 108 342 26.9 26.3 27.3 0
3◦38’N 114◦06’O 2 3 307 406 23.8 23.4 24.5 0
2◦46’N 112◦35’O 3 3 340 406 24.7 24.0 25.3 0
2◦01’N 112◦57’O 2 3 393 394 24.1 23.5 24.7 0
1◦44’S 110◦20’O 3 3 108 342 26.9 26.3 27.3 0
2◦31’N 113◦06’O 1 3 398 398 24.7 24.1 25.0 0
4◦20’N 114◦49’O 2 3 209 385 25.8 25.3 26.6 0
3◦14’N 113◦06’O 2 3 727 436 25.4 24.8 26.0 0
3◦04’N 113◦03’O 2 3 727 436 25.4 24.8 26.0 0
4◦17’N 114◦03’O 2 3 209 385 25.8 25.3 26.6 0
3◦14’N 114◦27’O 2 3 307 406 23.8 23.4 24.5 0
Indien (15) 14◦17’30”N 74◦42’30”O 1 3 441 1 142 25.2 24.2 27.5 5
14◦3’N 74◦42’O 1 3 441 1 142 25.2 24.2 27.5 4





Land Lat. Lon. Lc Py PMx Ty TMn TMx Dm
13◦53’48”N 74◦50’O 1 3 467 1 117 26.4 25.2 28.6 4
13◦53’18”N 74◦51’O 1 3 467 1 117 26.4 25.2 28.6 4
13◦53’N 74◦46’30”O 1 3 467 1 117 26.4 25.2 28.6 5
13◦29’24”N 75◦4’24”O 1 3 289 1 060 24.6 23.1 27.0 4
13◦30’N 75◦5’O 1 3 134 1 040 24.2 22.7 26.8 4
13◦30’N 75◦4’54”O 1 3 134 1 040 24.2 22.7 26.8 4
13◦19’36”N 75◦9’24”O 1 3 289 1 060 24.6 23.1 27.0 4
13◦8’36”N 75◦18’42”O 1 3 289 1 060 24.6 23.1 27.0 4
13◦14’N 75◦11’O 1 3 289 1 060 24.6 23.1 27.0 4
12◦7’N 75◦46’O 1 3 217 959 23.8 22.1 26.2 4
12◦7’30”N 75◦48’O 1 3 217 959 23.8 22.1 26.2 4
12◦7’12”N 75◦48’O 1 3 217 959 23.8 22.1 26.2 4
Türkei (4) 41◦9’62”N 40◦39’3”O 14 529 85 3.4 −9.9 16.2 2
41◦9’56”N 40◦39’4”O 14 529 85 3.4 −9.9 16.2 2
41◦9’72”N 40◦38’9”O 14 529 85 3.4 −9.9 16.2 2
39◦55’00”N 41◦1’10”O 12 550 80 5.4 −8.7 19.0 3
G. Britannien (2) 51◦N 01◦W 50 10 802 93 9.8 0.0 16.3 0
51◦N 0◦30’W 50 12 802 93 9.7 3.7 16.2 0
Deutschland (1) 50◦N 12◦O 32 731 97 7.9 −1.8 17.4 0
Griechenland (1) 39◦N 27◦O 14 746 155 16.8 5.8 25.9 5
Irland (1) 52◦N 08◦W 28 1143 132 10.3 4.6 15.3 0
Italien (1) 40◦45’49”N 15◦32’35”O 13 943 134 11.7 3.0 20.8 2
Portugal (1) 39◦N 09◦W 16 624 97 16.2 10.3 21.8 4
Schweden (1) 64◦N 20◦O 28 596 77 3.6 −6.4 15.5 0
Schweiz (1) 47◦N 08◦O 44 1139 123 9.1 −0.2 18.2 0
China (4) 33◦34’21”N 102◦29’21”O 3 626 110 0.7 −10.8 10.7 0
33◦33’06”N 102◦27’56”O 3 626 110 0.7 −10.8 10.7 0
33◦36’15”N 102◦29’09”O 3 626 110 0.7 −10.8 10.7 0
33◦35’36”N 102◦28’22”O 3 626 110 0.7 −10.8 10.7 0
USA (4) 31◦37’N 84◦33’W 25 1 139 123 18.7 9.5 27.0 0
33◦39’N 83◦18’W 15 2 350 252 15.8 6.6 25.5 0
36◦05’N 96◦35’W 25 793 127 15.7 4.4 28.0 0
44◦42’N 93◦20’W 3 795 92 6.9 −11.3 22.4 0
Australien (3) 34◦ 18’S 140◦ 12’O 15 284 37 16.4 11.6 23.2 7
34◦38’S 117◦32’O 31 556 85 15.0 12.3 20.9 4
35◦12’S 148◦21’O 31 556 85 15.0 12.3 20.9 4
F. Guyana (1) 3◦30’–3◦45’N 53◦–53◦28’W 19 2 484 386 25.3 24.5 26.2 0
Venezuela (1) 8◦45’N 69◦12’W 32 1 519 252 26.6 26.3 27.2 4
Thailand (1) 14◦31’N 101◦55’O 26 1 570 303 26.2 22.8 28.3 4
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5.2.2.2 Ergebnisse zum Zusammenhang der Leguminosendichte mit den
Klimadaten
Im Folgenden werden die Ergebnisse einer umfassenden Analyse des Zusammenhangs zwi-
schen der Leguminosendichte und verschiedenen Klimadaten vorgestellt. Die Qualität dieses
Zusammenhangs wird dokumentiert durch jeweils die Korrelationsfunktionen und deren Be-
stimmungsmaß zwischen der Leguminosendichte und den Klimadaten der 42 Gitterelemente,
welchen die Orte der Bestimmung der Leguminosendichte zugeordnet werden konnten (Ta-
belle 5.7).
Zusammenhang mit Temperaturdaten sowie der Anzahl der Trockenmonate
In Abbildung 5.13–a wurde die die Leguminosendichte gegen die mittlere Jahrestemperatur
aufgetragen. In dieser und den folgenden Grafiken sind jeweils auch die benutzte lineare Kor-
relationsfunktion f (x) gezeigt und grafisch dargestellt sowie das Bestimmungsmaß (r2) ange-
geben. Es ist zu sehen, dass das Bestimmungsmaß zwischen der mittleren Jahrestemperatur
und der Leguminosendichte bei 19 Prozent liegt. Diese Korrelation wird in der Statistikrech-
nung als eine niedrige Korrelation akzeptiert.
Die Abbildung 5.13–b zeigt den Zusammenhang zwischen der Temperatur des kältesten Mo-
nats und der Leguminosendichte. Das Bestimmungsmaß liegt hier bei 15 Prozent.
In der Abbildung 5.13–c ist der Zusammenhang zwischen der Temperatur des wärmsten Mo-
nats und die Leguminosendichte dargestellt. Das Bestimmungsmaß zwischen diesen Daten
liegt bei 29 Prozent.
Die geringste Korrelation wurde zwischen der Anzahl der Trockenmonate und der Legumi-
nosendichte gefunden (Abbildung 5.13–d). Das Bestimmungsmaß zwischen diesen Daten be-
trägt hier drei Tausendstel. Die Funktion f (x) beschreibt also keinen Zusammenhang.
In keinem der vier Fälle konnte eine deutliche lineare Korrelation der Leguminosendichte mit











































































































Abb. 5.13: Zusammenhang zwischen der Leguminosendichte und der mittleren Jahrestemperatur (a),
der mittleren Temperatur des kältesten Monats (b), der mittleren Temperatur des wärmsten
Monats (c), sowie der mittleren Anzahl der Trockenmonate (d) für die in 42 Gitterelemente
des Halbgradgitters fallenden Leguminosenstandorte aus Tabelle 5.7. Das Bestimmungsmaß
r2 bezieht sich jeweils auf das zugrundeliegende lineare Modell, dessen Gleichungen in den




Hier werden die Ergebnisse der Untersuchung eines möglichen Zusammenhangs zwischen
der Leguminosendichte und der mittleren Jahressumme der Niederschläge sowie der mittle-
ren Niederschlagsmenge des jeweils feuchtesten Monats dargestellt. Dabei wurden sowohl










































































































Abb. 5.14: Der Zusammenhang zwischen der Leguminosendichte und der mittleren Jahressumme der
Niederschläge (a, c) sowie der mittleren Niederschlagsmenge des feuchtesten Monats (b, d).
Die Bestimmungsmaße r2 sind jeweils für ein lineares (a, b) und für ein nichtlineares Modell
(c, d) dargestellt. Die Leguminosenstandorte sind die gleichen wie in Abbildung 5.13.
Es zeigt sich bereits mit dem linearen Modell eine Korrelation beider Datenarten mit der Legu-
minosendichte. Diese konnte durch Anwendung eines nichtlinearen Modells verbessert wer-
den, das durch folgende Gleichungen beschrieben wird:
Leguminosendichte(Pann) = 174.721 · P−1.131ann (5.4)
Leguminosendichte(Pmax) = 4.875 · P−0.878max (5.5)
Hier bedeuten Pann die mittlere Jahressumme der Niederschläge und Pmax die Niederschlags-
summe des feuchtesten Monats.
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Die mittleren Niederschlagsmengen des feuchtesten Monats und die mittlere Jahressumme der
Niederschläge weisen in der Regel bereits untereinander einen gewissen Zusammenhang auf.
Da auf der Basis des feuchtesten Monats keine bessere Beziehung gefunden wurde als auf der
Basis der Jahressumme der Niederschläge, wurde mit dieser weitergearbeitet.
Die Datenstruktur in Abbildung 5.14-c legt visuell einen anderen als einen exponentiellen
Zusammenhang mit der Jahressumme der Niederschläge nahe. Es wurde daher eine Maxi-
mumfunktion an die Daten angepasst, die folgende Form erhielt:
Leguminosendichte(Pann) = 32.95 · exp
−0.36 · ( log(Pann/1130)0.38
)2 − 0.1 (5.6)
Das Bestimmungsmaß zwischen den Daten und der Maximumfunktion, berechnet durch eine



























Abb. 5.15: Der Zusammenhang zwischen der
Leguminosendichte und der mittle-
ren Jahressumme der Niederschläge
wie in Abbildung 5.14 (a, c), jetzt
beschrieben durch eine schiefe Ma-
ximumfunktion (Gleichung 5.6).
Nach diesem Modell erreicht die Leguminosendichte ihren höchsten Wert von über 30% in
Gebieten mit einer mittleren Jahressumme der Niederschläge von ca. 1 100 mm. Unterhalb
einer mittleren Jahressumme der Niederschläge von 249 mm gibt es nach diesem Modell
keine Leguminosen mehr. Die Obergrenze für das Vorkommen der Leguminosen liegt da-
nach bei 5 120 mm. Im Bereich der Jahressumme der Niederschläge zwischen 249 mm und
1 100 mm nimmt die Leguminosendichte mit zunehmenden Niederschlägen zu. Im Bereich
der Jahressumme der Niederschläge von 1 100 mm bis 5 120 mm kehrt sich die Änderung der
Leguminosendichte um. Hier nimmt die Leguminosendichte ab, wenn die durchschnittliche
Jahressumme der Niederschläge zunimmt.
5.2.3 Validierung des klimagetriebenen GDL Modells
Bei der Untersuchung der Klimaabhängigkeit der Leguminosendichte wurden drei Gleichun-
gen mit ähnlich hohem Korrelationskoeffizienten gefunden (Gleichungen 5.4 bis 5.6). Dabei
lässt die Grafik 5.14, Teilgrafiken c und d, bereits visuell erkennen, dass im unteren Bereich
der jeweiligen Niederschlagswerte durch die angepassten Funktionen jeweils viel zu niedri-
ge Leguminosendichten vorhergesagt werden. Bei der Maximumfunktion, Gleichung 5.6 und
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Grafik 5.15, dagegen verläuft die angepasste Kurve recht gut in der Mitte der jeweiligen Streu-
ung. Es war daher mit unabhängigen Daten zu prüfen, welche der drei Funktionen die besten
Vorhersageergebnisse liefert.
Im Folgenden Unterabschnitt werden zunächst die Daten, welche für die Überprüfung des
verwendet wurden, vorgestellt. Danach werden diese Validierungsdaten mit den durch die
drei Modelle berechneten Werten verglichen. Das Modell mit der besten Korrelation zu den
Validierungsdaten wird ausgewählt.
5.2.3.1 Daten für die Validierung
Eine Auswertung der neueren Literatur auf Leguminosendichten ergab 30 Werte, deren Stand-
orte alle in Südamerika liegen (Tabelle 5.9).
29 der 30 Standorte liegen in Brasilien, und zwar vom südlichen Amazonien bis zum Bun-
desstaat Minas Gerais. Sie umfassen daher verschiedene Vegetationszonen vom immergrünen
Wald bis zum Trockenwald sowie Savannengesellschaften der Campos Cerrados. Wert 30 liegt
im Mangrovegebiet von französisch Guayana.
Diese Werte waren nicht für die Konstruktion der Modelle benutzt worden und standen daher
für die Überprüfung der drei Modelle zur Verfügung.
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Tab. 5.9: Ergebnis der Datensammlung unabhängiger Bestimmungen der Leguminosendichte an eini-
gen Standorten Südamerikas. Die Symbole im Tabellenkopf bedeuten: Nr. laufende Nummer,
Az. Anzahl der Messpunkte am Standort, Lat. Lon. geographische Breiten/Längen, D Dich-
te der Leguminosen als Anteil der Leguminosenbiomasse an der Gesamtbiomasse in Prozent
(Mittelwert der Anzahl Bestimmungen), Vegetation Vegetationsangabe in der zitierten Litera-
tur, Quelle Literaturstelle.
Nr. Az. Lat. Lon. D Vegetation Quelle
1 50 15◦37’25” S 47◦39’45”W 25 Campo Cerrado [108]
2 20 13◦40’31” S 57◦53’31”W 16 trop. deciduous moist forest [42]
3 10 19◦14’52” S 43◦49’32”W 18 trop. evergreen river forest [107]
4 20 9◦43’ 48◦03’ 18 trop. evergreen river forest [45]
bis 10◦28’S bis 48◦21’W
5 1 13◦49’58”S 47◦27’11”W 24 Campo Cerrado [28]
6 1 14◦11’42”S 47◦03’34”W 24 Campo Cerrado
7 1 14◦11’45”S 47◦03’33”W 24 Campo Cerrado
8 1 14◦11’04”S 47◦03’15”W 24 Campo Cerrado
9 1 13◦49’14”S 47◦10’45”W 24 Campo Cerrado
10 1 13◦49’38”S 47◦27’03”W 24 Campo Cerrado
11 1 13◦49’44”S 47◦26’56”W 24 Campo Cerrado
12 1 13◦48’58”S 47◦48’18”W 24 Campo Cerrado
13 1 13◦49’00”S 47◦48’07”W 24 Campo Cerrado
14 1 11◦10’44”S 47◦08’27”W 24 Campo Cerrado
15 1 11◦12’14”S 47◦10’49”W 24 Campo Cerrado
16 1 11◦15’42”S 47◦09’35”W 24 Campo Cerrado
17 1 13◦55’09”S 49◦14’45”W 24 Campo Cerrado
18 1 13◦55’22”S 49◦14’23”W 24 Campo Cerrado
19 1 13◦55’02”S 49◦22’31”W 24 Campo Cerrado
20 1 14◦05’25”S 49◦16’50”W 24 Campo Cerrado
21 1 06◦10’ 44◦43’ 26 trop. semidecid. forest [41]
22 1 bis 06◦42’S bis 45◦54’W 26 moist savanna
23 1 26 open woodland
24 1 26 Campo Cerrado
25 1 26 Campo Cerrado
26 1 26 Campo Cerrado
27 1 15◦43’ 48◦02’ 19 trop. dec. dry forest [207]
28 1 bis 15◦48’S bis 48◦07’W 19 Campo Cerrado
29 1 19◦20’S 44◦20’W 10 Campo Cerrado [7]
30 1 5◦15’N 52◦56’W 4 mangrove [122]
5.2.3.2 Überprüfung der Modellergebnisse
In Tabelle 5.10 finden sich für die Standorte der Tabelle 5.9 jeweils Angaben zur mittleren
Jahressumme der Niederschläge und zur Niederschlagssumme des feuchtesten Monats, die




In den letzten drei Spalten stehen die aus diesen Niederschlagsdaten mithilfe der Gleichungen
5.4 bis 5.6 auf Seite 80 errechneten Modellvorhersagen der Leguminosendichte. Sie können
nun zur Überprüfung der drei Modellansätze mit den gemessenen Werten (D) der Spalte 4 in
Tabelle 5.10 verglichen werden.
Zur Überprüfung der Modellergebnisse wurden in drei Grafiken die berechneten Werte jeweils
gegen die gemessenen aufgezeichnet. Zusätzlich wurden Korrelationsanalysen durchgeführt.
Die Ergebnisse finden sich in den Abbildungen 5.16, 5.17 und 5.18.
Bei einer vollständigen Übereinstimmung der Modellergebnisse mit den gemessenen Validie-
rungsdaten sollten die Werte jeweils auf einer Geraden mit der Steigung Eins und dem Offset
Null liegen. In den Abbildungen 5.16 (Gleichung 5.4) und 5.17 (Gleichung 5.5) liegt die Stei-






























Leguminosendichte aus dem Modell [%]
f(x)=6.38x+0.003
r2=0.37
Abb. 5.16: Vergleich der 30 Validie-
rungsdaten für die Legu-
minosendichte aus Tabelle
5.9 mit der mittels Glei-
chung (5.4) aus der mittle-
ren Jahressumme der Nieder-
schläge für diese Orte be-
rechneten Leguminosendich-
te. Das Modell unterschätzt
die Werte stark, denn die
Steigung der Geraden liegt




























Leguminosendichte aus dem Modell [%]
f(x)=4.5x+0.5
r2=0.37
Abb. 5.17: Vergleich der 30 Validie-
rungsdaten für die Legumi-
nosendichte aus Tabelle 5.9
mit der mittels Gleichung
(5.5) aus der mittleren Nie-
derschlagssumme des feuch-
testen Monats für diese Or-
te berechneten Legumino-
sendichte. Auch dieses Mo-
dell unterschätzt die Werte
stark, denn die Steigung der
Geraden liegt bei 4.5. Sie
sollte 1.0 betragen.
In Abbildung 5.18 (Gleichung 5.6) ist die Steigung mit 0.73 nahe bei Eins. Der Offset in Höhe
von 3 verschiebt die berechneten Werte etwas nach unten und gleicht damit die zu geringe
Steigung teilweise aus. Aufgrund der stark streuenden Daten wäre in Abbildung 5.18 auch
eine Gerade mit der Steigung 1 und dem Offset 0 vorstellbar.
Das mit der Maximumfunktion arbeitende Modell (Gleichung 5.6) liefert also die besten Er-
gebnisse für die Vorhersage der Leguminosendichte im Rahmen dieser Validierung. Dieses
Modell wird daher für weitere Untersuchungen verwendet und zukünftig als Global Density
of Legumes Model (GDL) bezeichnet.
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Tab. 5.10: Die Leguminosendichten aus Tabelle 5.9 an 30 Standorten in Südamerika im Vergleich zu
den zugehörigen, aus dem entsprechenden Gitterelement entnommenen Klimadaten sowie
den daraus berechneten Leguminosendichten nach den drei Modellansätzen (Gleichung (5.4)
bis (5.6). Die Symbole im Tabellenkopf bedeuten: Nr. laufende Nummer wie in Tabelle 5.9,
Pann mittlere jährliche Niederschlagssumme (mm), PFM Niederschlagssumme des feuchtes-
ten Monats (mm), D die am Standort bestimmte Leguminosendichte (Anteil Leguminosen-
biomasse in Prozent). Die aus den drei Modellen berechneten Dichten in Prozent.
Dichte (%) berechnet
mit Gleichung
Nr. Pann PFM D (5.4) (5.5) (5.6)
1 1 905 320 25 4 3 26
2 1 716 332 16 4 4 21
3 1 559 335 18 4 3 25
4 1 684 331 18 4 3 21
5 1 511 313 24 4 3 27
6 1 517 323 24 4 3 26
7 1 510 334 24 4 3 26
8 1 521 328 24 4 3 26
9 1 480 337 24 4 3 27
10 1 480 337 24 4 3 27
11 1 480 337 24 4 3 27
12 1 496 335 24 4 3 26
13 1 496 335 24 4 3 26
14 1 570 339 24 4 3 25
15 1 570 339 24 4 3 25
16 1 570 339 24 4 3 25
17 1 636 341 24 4 3 23
18 1 636 341 24 4 3 23
19 1 636 341 24 4 3 23
20 1 684 324 24 4 3 22
21 1 309 254 26 5 4 31
22 1 309 254 26 5 4 31
23 1 135 218 26 6 4 33
24 1 200 231 26 6 4 33
25 1 104 213 26 6 4 33
26 1 365 240 26 6 4 33
27 1 615 345 19 4 3 25
28 1 583 330 19 4 3 25
29 2 119 334 10 5 3 12































Leguminosendichte aus dem Modell [%]
f(x)=0.73x+3
r2=0.86
Abb. 5.18: Vergleich der 30 Validie-
rungsdaten für die Legu-
minosendichte aus Tabelle
5.9 mit der mittels Glei-
chung (5.6) aus der mittle-
ren Jahressumme der Nieder-
schläge für diese Orte be-
rechneten Leguminosendich-
te. Die Steigung der Ver-
gleichsgeraden von 0.73 liegt
nur wenig unter dem Ideal-
wert von 1.0.
5.2.4 Ergebnisse zum Zusammenhang der Leguminosendichte mit
Bodendaten
Zur Untersuchung eines eventuellen Zusammenhangs zwischen der Leguminosendichte und
Eigenschaften des jeweiligen Bodens am Standort wurden die in Abschnitt 4.2.1.3 auf Seite
43 aufgeführten Bodeneigenschaften herangezogen.
Die entsprechenden Werte für die Böden an den für die Konstruktion des Modells verfügbaren
Leguminosenstandorten sind in der Tabelle 5.11 zu finden. Diese Werte entstammen Publika-
tionen von Batjes (1995 und 2002) [11, 12]. Die Zuordnung zu den Leguminosenstandorten er-
folgte, wie schon in Abschnitt 4.2.1.3 beschrieben, über die Bodenklassen der FAO-UNESCO
[61] auf Ebene des Halbgradgitters. Für die Eigenschaften AWC, TOT-N, Bulk und Pore (vgl.
Abschnitt 4.2.1.3 auf Seite 43) wurden jeweils Werte für eine einzige Bodenschicht (0–100
cm) erhalten. Für die Eigenschaften pH, OC, CEC, CMK und die ESP wurden Werte für zwei
unterschiedliche Bodenschichten erhalten (0–30 cm und 30–100 cm).
In den 42 Gitterelementen mit zugeordneten Leguminosendichten sind 13 der insgesamt 36
Bodenklassen der Weltbodenkarte [61] vertreten. Am häufigsten kommt die Bodenklasse Acri-
sols vor (28 Gitterelemente).
Die Ergebnisse der Untersuchungen zum Zusammenhang der Leguminosendichte mit einzel-
nen Bodeneigenschaften werden in den folgenden Abschnitten 5.2.4.1 bis 5.2.4.9 vorgestellt
87
5 Ergebnisse
Tab. 5.11: Bodenwerte nach Batjes (1995, 2002) der 70 Leguminosenstandorte, die für die Konstruk-
tion des GDL Modells verwendet wurden. Oberboden bedeutet hier die Schicht 0–30 cm,
Unterboden entsprechend 30–100 cm. Die Symbole im Tabellenkopf bedeuten: Land: Das
Land, in dem sich die Leguminosenstandorte befinden. Die Abkürzungen der Ländernamen
nach ISO Standard 639.
Typ.: Bodentypen nach FAO-UNESCO (1974).
Lc: Dichte der Leguminosen am jeweiligen Standort (%).
a: Mittlerer Boden pH im Oberboden (in Wasser gemessen) pHT.
b: Mittlerer Boden pH im Unterboden (in Wasser gemessen) pHS.
c: Mittlerer organisch gebundener Kohlenstoff im Oberboden (OCT) (%).
d: Mittlerer organisch gebundener Kohlenstoff im Unterboden (OCS) (%).
e: Mittlere Kationen–Austauschkapazität im Oberboden (CECT) (cmolc · kg−1).
f: Mittlere Kationen–Austauschkapazität im Unterboden (CECS) (cmolc · kg−1).
g: Mittlerer austauschbarer Gehalt an Ca2+, Mg2+, und K+ im Oberboden (CMKT)
(cmolc·kg−1).
h: Mittlerer austauschbarer Gehalt an Ca2+, Mg2+, und K+ im Unterboden (CMKS)
(cmolc·kg−1).
i: Mittlerer austauschbarer Natriumgehalt im Oberboden (ESPT) (%).
j: Mittlerer austauschbarer Natriumgehalt im Unterboden (ESPS) (%).
k: Mittlere Lagerungsdichte des Bodens bis 100 cm Tiefe (Bulk) (g·cm−3).
l: Mittleres Porenvolumen des Bodens bis 100 cm Tiefe (Pore) (%).
m: Verfügbare Wasserkapazität bis 100 cm Tiefe (AWC) (mm).
n: Mittlerer Gesamtstickstoff des Bodens bis 100 cm (TOT-N) (%).
Land Typ. Lc a b c d e f g h i j k l m n
Indonesien (28) OD 2 4.5 4.5 35.0 37.4 75.5 84.4 22.1 27.8 1.0 1.0 0.3 88 480 0.01
AO 2 4.9 5.0 0.8 0.3 7.5 8.0 1.5 1.4 1.0 1.0 1.4 48 0.1 10.4
FO 3 5.0 5.2 1.1 0.4 8.9 4.7 1.2 0.5 0.0 0.0 1.4 47 0.1 13.6
FO 3 5.0 5.2 1.1 0.4 8.9 4.7 1.2 0.5 0.0 0.0 1.4 47 0.1 13.6
FH 2 4.9 5.1 2.3 1.0 9.6 6.7 1.5 1.1 1.0 1.0 1.2 54 0.1 11.7
FX 2 4.5 4.8 1.0 0.3 5.9 3.6 0.5 0.3 0.0 0.0 1.3 52 0.1 11.7
LO 2 6.3 6.7 0.6 0.3 11.5 13.0 10.1 12.0 1.0 1.0 1.6 42 0.1 11.1
LO 2 6.3 6.7 0.6 0.3 11.5 13.0 10.1 12.0 1.0 1.0 1.6 42 0.1 11.1
JE 2 7.0 7.5 0.8 0.4 16.8 17.2 11.3 15.0 2.0 2.0 1.4 46 0.1 17.5
JD 2 4.8 5.0 1.6 0.4 11.9 6.8 3.7 3.5 1.0 2.0 1.4 49 0.1 14.5
OD 2 4.5 4.5 35.0 37.4 75.5 84.4 22.1 27.8 1.0 1.0 0.3 88 480 0.01
OD 2 4.5 4.5 35.0 37.4 75.5 84.4 22.1 27.8 1.0 1.0 0.3 88 480 0.01
OD 2 4.5 4.5 35.0 37.4 75.5 84.4 22.1 27.8 1.0 1.0 0.3 88 480 0.01
OD 2 4.5 4.5 35.0 37.4 75.5 84.4 22.1 27.8 1.0 1.0 0.3 88 480 0.01
JD 2 4.8 5.0 1.6 0.4 11.9 6.8 3.7 3.5 1.0 2.0 1.4 49 0.1 14.5
AO 2 4.9 5.0 0.8 0.3 7.5 8.0 1.5 1.4 1.0 1.0 1.4 48 0.1 10.4
AO 2 4.9 5.0 0.8 0.3 7.5 8.0 1.5 1.4 1.0 1.0 1.4 48 0.1 10.4
FO 3 5.0 5.2 1.1 0.4 8.9 4.7 1.2 0.5 0.0 0.0 1.4 47 0.1 13.6
AO 2 4.9 5.0 0.8 0.3 7.5 8.0 1.5 1.4 1.0 1.0 1.4 48 0.1 10.4





Land Typ. Lc a b c d e f g h i j k l m n
AO 2 5.0 4.9 0.8 0.3 6.4 5.4 1.6 1.0 1.0 1.0 1.4 46 0.1 10.8
FO 3 5.0 5.2 1.1 0.4 8.9 4.7 1.2 0.5 0.0 0.0 1.4 47 0.1 13.6
AO 1 5.0 4.9 0.8 0.3 6.4 5.4 1.6 1.0 1.0 1.0 1.4 46 0.1 10.8
OD 2 4.5 4.5 35.0 37.4 75.5 84.4 22.1 27.8 1.0 1.0 0.3 88 480 0.01
AO 2 4.9 5.0 0.8 0.3 7.5 8.0 1.5 1.4 1.0 1.0 1.4 48 0.1 10.4
AO 2 4.9 5.0 0.8 0.3 7.5 8.0 1.5 1.4 1.0 1.0 1.4 48 0.1 10.4
OD 2 4.5 4.5 35.0 37.4 75.5 84.4 22.1 27.8 1.0 1.0 0.3 88 480 0.01
AO 2 4.9 5.0 0.8 0.3 7.5 8.0 1.5 1.4 1.0 1.0 1.4 48 0.1 10.4
Indien (15) AP 1 4.7 4.8 1.0 0.3 6.2 5.1 1.3 0.7 1.0 0.0 1.5 42 0.1 12.3
AP 1 4.7 4.8 1.0 0.3 6.2 5.1 1.3 0.7 1.0 0.0 1.5 42 0.1 12.3
AP 1 4.7 4.8 1.0 0.3 6.2 5.1 1.3 0.7 1.0 0.0 1.5 42 0.1 12.3
AP 1 4.7 4.8 1.0 0.3 6.2 5.1 1.3 0.7 1.0 0.0 1.5 42 0.1 12.3
AP 1 4.7 4.8 1.0 0.3 6.2 5.1 1.3 0.7 1.0 0.0 1.5 42 0.1 12.3
AP 1 4.7 4.8 1.0 0.3 6.2 5.1 1.3 0.7 1.0 0.0 1.5 42 0.1 12.3
AP 1 4.7 4.8 1.0 0.3 6.2 5.1 1.3 0.7 1.0 0.0 1.5 42 0.1 12.3
AP 1 4.7 4.8 1.0 0.3 6.2 5.1 1.3 0.7 1.0 0.0 1.5 42 0.1 12.3
AP 1 4.7 4.8 1.0 0.3 6.2 5.1 1.3 0.7 1.0 0.0 1.5 42 0.1 12.3
AP 1 4.7 4.8 1.0 0.3 6.2 5.1 1.3 0.7 1.0 0.0 1.5 42 0.1 12.3
AP 1 4.7 4.8 1.0 0.3 6.2 5.1 1.3 0.7 1.0 0.0 1.5 42 0.1 12.3
AP 1 4.7 4.8 1.0 0.3 6.2 5.1 1.3 0.7 1.0 0.0 1.5 42 0.1 12.3
AP 1 4.9 5.0 0.9 0.3 7.9 8.6 1.7 1.3 1.0 1.0 1.4 46 0.1 9.2
AP 1 4.9 5.0 0.9 0.3 7.9 8.6 1.7 1.3 1.0 1.0 1.4 46 0.1 9.2
AP 1 4.9 5.0 0.9 0.3 7.9 8.6 1.7 1.3 1.0 1.0 1.4 46 0.1 9.2
Türkei (4) BE 14 7.4 7.7 1.3 0.5 19.6 31.0 19.9 33.7 1.0 3.0 1.8 32 0.1 -1.0
BE 14 7.4 7.7 1.3 0.5 19.6 31.0 19.9 33.7 1.0 3.0 1.8 32 0.1 -1.0
BE 14 7.4 7.7 1.3 0.5 19.6 31.0 19.9 33.7 1.0 3.0 1.8 32 0.1 -1.0
BE 12 6.7 6.9 0.9 0.3 18.6 18.2 14.9 12.1 1.0 2.0 1.4 45 0.1 14.6
G. Britannien (2) E 10 6.4 6.5 0.7 0.4 13.0 14.9 10.3 14.4 1.0 1.0 1.5 42 0.1 11.1
LC 12 6.4 6.5 0.7 0.4 13.0 14.9 10.3 14.4 1.0 1.0 1.5 42 0.1 11.1
Deutschland (1) BD 32 7.6 8.1 2.0 0.6 35.9 14.7 33.8 46.8 1.0 6.0 1.3 49 0.2 22.7
Griechenland (1) LO 14 6.3 6.7 0.6 0.3 11.5 13.0 10.1 12.0 1.0 1.0 1.6 42 0.1 11.1
Irland (1) LO 28 4.2 5.0 6.7 1.3 25.8 7.7 0.4 0.1 1.0 0.0 1.3 52 0.2 18.7
Italien (1) BE 13 6.7 6.9 0.9 0.3 18.6 18.2 14.9 12.1 1.0 2.0 1.4 45 0.1 14.6
Portugal (1) PO 16 4.3 5.0 3.1 0.6 20.6 8.8 0.7 0.3 0.0 0.0 1.3 50 0.2 28.0
Schweden (1) PO 28 4.3 5.0 3.1 0.6 20.6 8.8 0.7 0.3 0.0 0.0 1.3 50 0.2 28.0
Schweiz (1) LO 44 6.3 6.7 0.6 0.3 11.5 13.0 10.1 12.0 1.0 1.0 1.6 42 0.1 11.1
China (4) OD 3 4.5 4.5 35.0 37.4 75.5 84.4 22.1 27.8 1.0 1.0 0.3 88 480 0.01
OD 3 4.5 4.5 35.0 37.4 75.5 84.4 22.1 27.8 1.0 1.0 0.3 88 480 0.01
OD 3 4.5 4.5 35.0 37.4 75.5 84.4 22.1 27.8 1.0 1.0 0.3 88 480 0.01
OD 3 4.5 4.5 35.0 37.4 75.5 84.4 22.1 27.8 1.0 1.0 0.3 88 480 0.01
USA (4) AF 25 4.5 4.8 1.0 0.3 5.9 3.6 0.5 0.3 0.0 0.0 1.3 52 0.1 11.7
AO 15 6.4 6.5 0.7 0.4 13.0 14.9 10.3 14.4 1.0 1.0 1.5 42 0.1 11.1





Land Typ. Lc a b c d e f g h i j k l m n
LO 3 6.4 6.7 1.8 0.5 24.2 23.2 20.9 21.4 1.0 1.0 1.4 46 0.1 20.1
Australien (3) XK 15 7.9 8.3 0.7 0.3 12.5 9.7 44.3 49.2 3.0 23.0 1.4 46 0.1 0.0
FR 31 5.5 5.5 1.2 0.4 9.1 6.0 2.9 2.2 1.0 1.0 1.2 53 0.1 9.6
WS 31 6.4 7.8 0.5 0.3 6.6 12.8 5.3 11.7 7.0 15.0 1.7 35 0.1 11.3
F. Guyana (1) ND 19 4.9 5.0 0.9 0.3 7.9 8.6 1.7 1.3 1.0 1.0 1.4 46 0.1 9.2
Venezuela (1) GM 32 6.6 7.2 2.2 0.4 33.5 21.4 26.8 18.3 1.0 2.0 1.4 46 0.1 14.8
Thailand (1) AO 26 4.9 5.0 0.8 0.3 7.5 8.0 1.5 1.4 1.0 1.0 1.4 48 0.1 10.4
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5.2.4.1 AWC (verfügbare Wasserkapazität)
Die Datenverteilung in Abbildung 5.19–a zeigt, dass keine Korrelationen zwischen der ver-
fügbaren Wasserkapazität und der Leguminosendichte angenommen werden kann. Dies wird
bestätigt durch das auf die entsprechende lineare Funktion bezogene Bestimmungsmaß, das



















































































































 0  20  40  60  80  100  120  140
f(x)=-0.02*x+11.6
r2=0.001
Abb. 5.19: Leguminosendichte aufgetragen gegen vier Eigenschaften der jeweiligen Böden am Stand-
ort: (a) Verfügbare Wasserkapazität bis 100 cm Tiefe; (b) Gesamtstickstoff bis 100 cm Tiefe;
(c) Boden–pH 0–30 cm Tiefe (pHT); (d) Boden–pH 30–100 cm Tiefe (pHS). Es sind jeweils
lineare Funktionen und die darauf bezogenen Bestimmungsmaße r2 angegeben. Die kleine
Abbildung in Teilbild (a) verwendet zusätzlich eine alternative Funktion, die die sehr hohen
Werte von AWC nicht berücksichtigt.
Zu berücksichtigen ist dabei, dass die verfügbare Wasserkapazität an elf Standorten extrem
von den anderen Werten abweicht. Für diese elf Standorte ist die Bodenklasse Histosols aus-
gewiesen.
5.2.4.2 TOT-N (mittlerer Gesamtstickstoff des Bodens)
Abbildung 5.19–b zeigt den Vergleich der Leguminosendichte mit dem mittleren Gesamtstick-
stoffgehalt des jeweiligen Bodens. Das Bestimmungsmaß zwischen den TOT-N und den Le-
guminosendichten liegt für die verwendete lineare Funktion bei ca. acht Prozent. Die TOT-N
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Werte der Standorte zeigen eine Häufung zwischen neun und 20 Prozent. Die Leguminosen-
dichte in diesem Bereich liegt zwischen einem und 44 Prozent.
5.2.4.3 pH (mittlerer Boden pH-Wert für zwei Tiefen)
Teilabbildungen 5.19–c und 5.19–d zeigen die Ergebnisse für die Korrelationen zwischen dem
pH-Wert in einer Tiefe von 0–30 cm (Oberschicht) bzw. 30–100 cm (Unterschicht) des Bo-
dens und der Leguminosendichte. Das Bestimmungsmaß liegt bei ca. 20 Prozent (Oberschicht
pHT) und ca. 24 Prozent in der Unterschicht (pHT). Aufgrund der niedrigen Werte der Bestim-
mungsmaße kann nur von einer sehr schwachen Korrelation gesprochen werden.
5.2.4.4 OC (mittlerer organisch gebundener Kohlenstoff des Bodens)
Die Abbildungen 5.20–a und 5.20–b zeigen den Zusammenhang zwischen dem mittleren or-
ganisch gebundenen Kohlenstoffgehalt des Bodens (OC) und der Leguminosendichte (Bulk),


























































































































































 0  5  10  15  20
f(x)=x-60
r2=0.02
Abb. 5.20: Zusammenhang zwischen der Leguminosendichte und den Bodeneigenschaften Mittlerer
organisch gebundener Kohlenstoff (OC) sowie mittlere Kationenaustauschkapazität (CEC),
jeweils für die Bodenschicht 0–30 cm (Subskript T) bzw. 30–100 cm (Subskript S). In den




Das Bestimmungsmaß liegt bei fünf Prozent für beide Bodenschichten. Die elf Werte für den
OC Gehalt der Bodenklasse Histosols weichen sehr stark von den anderen Werten ab. Wenn
man die elf Standorte mit hohen OC Gehalt außer Betracht lässt, liegt das Bestimmungsmaß
bei vier Prozent statt fünf Prozent in der oberen sowie bei acht Prozent statt fünf Prozent in
der unteren Schicht des Bodens. Durch die niedrigen Bestimmungsmaße kann man für beide
Schichten von keiner Korrelation zwischen dem OC Gehalt des Bodens und der Legumino-
sendichte sprechen.
5.2.4.5 CEC (mittlere Kationenaustauschkapazität des Bodens)
Die Teilabbildungen 5.20–c und 5.20–d zeigen die mittlere Kationen-Austauschkapazität des
Bodens (CEC) gegen die Leguminosendichte in zwei Bodenschichten. Die Korrelationsana-
lyse zeigt, dass das Bestimmungsmaß in der oberen Bodenschicht bei einem Prozent liegt. In
der unteren Schicht des Bodens ist die Korrelation ähnlich gering, nämlich zwei Prozent. Ohne
die abweichenden Werte der Histosols liegt das Bestimmungsmaß bei zwei Prozent in beiden
Bodenschichten. Es lässt sich also kein Zusammenhang zwischen der Leguminosendichte und
der mittleren Kationenaustauschkapazität belegen.
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5.2.4.6 CMK (mittlerer austauschbarer Gehalt an Ca2+, Mg2+, und K+)
Die Ergebnisse der Korrelationen zwischen dem mittleren austauschbaren Gehalt an den drei
Pflanzennährstoffen Ca2+, Mg2+ und K+ und den Leguminosendichten wurden in den Ab-
bildungen 5.21–a und 5.21–b dargestellt. Zu sehen ist, dass das Bestimmungsmaß bei etwa
einem Prozent für die Korrelationsanalyse in beiden Bodenschichten liegt. Es besteht also









































































































Abb. 5.21: Hier sind die Ergebnisse für die Bodeneigenschaft mittlerer austauschbarer Gehalt an den
Ionen Ca2+, Mg2+ und K+ (CMK) für die Bodenschicht 0–30 cm (Subskript T) sowie 30-100
cm (Subskript S) gegen die Leguminosendichte aufgetragen (a, b). In den Teilabbildungen
c und d der mittlere austauschbare Natriumgehalt. Bestimmungsmaß r2 und die benutzte
lineare Funktion sind in die Grafiken eingetragen.
5.2.4.7 ESP (mittlerer austauschbarer Natriumgehalt)
In den Abbildungen 5.21–c und 5.21–d wurden die Werte des mittleren austauschbaren Na-
triumgehalts (ESP) gegen die Leguminosendichte eingetragen. Ein für Modelle verwertbarer
Zusammenhang konnte auch hier nicht gefunden werden.
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 40  45  50  55  60
f(x)=0.2*x-0.45
r2=0.004
Abb. 5.22: Hier ist die Leguminosendichte gegen die beiden Bodeneigenschaften mittlere Lagerungs-
dichte (Bulk Density, Bulk, a) und mittleres Porenvolumen (Pore, b) aufgetragen. Für die
kleinen eingesetzten Grafiken wurden die jeweils extremen Datenwerte für die Analyse weg-
gelassen.
In Abbildung 5.22–a wurden die Werte der mittleren Lagerungsdichte (Bulk) gegen die Le-
guminosendichte aufgetragen. Die Korrelationsanalyse zeigt ein Bestimmungsmaß von fünf
Prozent. Die meisten Werte der mittleren Lagerungsdichte finden sich in einem Bereich von
1.2 g·cm−3 bis 1.6 g·cm−3. In diesem Bereich streut die Leguminosendichte sehr stark. Lässt
man die niedrigen Werte von Bulk weg, benutzt für die Analyse also nur die Gruppe im Be-
reich zwischen 1.2 und 1.6 g·cm−3, so sinkt das Bestimmungsmaß weit unter eine Prozent. Es
gibt offenbar keinen Zusammenhang zwischen der Größe Bulk und der Leguminosendichte.
5.2.4.9 Pore (Mittleres Porenvolumen des Bodens)
Abbildung 5.22–b stellt die Ergebnisse der Korrelationsanalyse zwischen dem Porenvolumen
des Bodens und der Leguminosendichte dar. Es ist zu sehen, dass das Bestimmungsmaß hier
bei fünf Prozent liegt. Die meisten Standorte haben ein Porenvolumen zwischen 40 Prozent
und 55 Prozent. Wenn man die Korrelationsanalyse nur für diesen Bereich macht, ist zu erken-
nen, dass das Bestimmungsmaß dann weit unter einem Prozent liegt. Die Korrelationsanalyse
hat hier wieder gezeigt, dass es keinen Zusammenhang zwischen dem Porenvolumen und der
Leguminosendichte zu geben scheint.
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5.2.4.10 Vergleich der Bodendaten mit Residuals aus dem klimagetriebenen GDL
Da durch direkten Vergleich der Leguminosendichten mit Bodendaten kein deutlicher Zu-
sammenhang gefunden werden konnte, wurde die Analyse zusätzlich mit den Abweichungen
der gemessenen Dichtedaten (Residuals) von den mittels Gleichung (5.6) berechneten Werten
durchgeführt. Die Residuals wurden zu diesem Zweck zunächst berechnet nach der Gleichung:
RS =
LD gemessen
LD berechnet nach Gleichung (5.6)
(5.7)
In Gleichung (5.7) bedeuten: RS relative Abweichung des Messwerts vom Vorhersagewert
(Residual), LD Leguminosendichte in Prozent.
In Abbildung 5.23 sind die Ergebnisse für die Bodenparameter gegen diese so berechneten Re-
siduals aufgetragen. In keinem Fall ergibt sich ein deutlicher Zusammenhang. Im schließlich



















































































































































































































































Abb. 5.23: Vergleich der Abweichungen (Residuals) der gemessenen Dichtedaten (Tabelle 5.7 auf Seite
72) von den berechneten (Gleichung (5.6)) mit den Bodeneigenschaften (vgl. Abschnitt
4.2.1.3 auf Seite 43).
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5.2.4.11 Ergebnis der Korrelationsanalysen in Gesamtansicht
Die Korrelationsanalysen wurden zwischen sechs Klimaparametern und der Leguminosen-
dichte durchgeführt. Es hat sich gezeigt, dass die Leguminosendichte von der Temperatur
oder der Anzahl der Trockenmonate nicht abzuhängen scheint. Die Bestimmungsmaße liegen
hier unter 30 Prozent.
Jedoch wurde festgestellt, dass die Leguminosendichte durch die Niederschläge beeinflusst
werden kann. Hier wurden zwei Niederschlagsparameter näher betrachtet. Der erste ist die
mittlere Jahressumme der Niederschläge und der zweite die mittlere Niederschlagsmenge des
feuchtesten Monats. Die Korrelationsanalyse wurde hier sowohl linear als auch nicht–linear
durchgeführt. Bei der linearen Korrelationsanalyse wurde kein Zusammenhang zwischen den
beiden Niederschlagsparametern und der Leguminosendichte gefunden. Jedoch hat die nicht-
lineare Korrelationsanalyse einen Zusammenhang zwischen der Leguminosendichte und der
mittleren Jahressumme der Niederschläge sowie zwischen der Leguminosendichte und der
mittleren Niederschlagsmenge des feuchtesten Monats nahegelegt. Die Bestimmungsmaße
durch nichtlineare Korrelationsanalyse liegen bei 50 Prozent, 51 Prozent und 53 Prozent (siehe
Abbildungen 5.14 und 5.15). Die Funktionen der Korrelationsanalyse wurden hier bestimmt
(siehe Funktionen (5.4), (5.5) und (5.6)).
Die Überprüfung der Ergebnisse der drei Modelle hat schließlich gezeigt, dass nur das Dritte
(Gleichung (5.6)) in der Lage ist, die zum Vergleich herangezogenen unabhängigen Validie-
rungsdaten mit einiger Genauigkeit zu reproduzieren.
Die nächsten Korrelationsanalysen wurden zwischen den neun Bodenparametern und der Le-
guminosendichte bzw. den Abweichungen der Leguminosendichte von den Modellergebnis-
sen (Residuals) durchgeführt. Sie haben gezeigt, dass die Leguminosendichte von den in dieser
Arbeit behandelten neun Bodeneigenschaften nicht abhängig zu sein scheint.
5.2.5 Globale Anwendung des GDL Modells
Für eine globale Anwendung des GDL Modells wurde alleine Gleichung (5.6) von Seite 81
herangezogen, da sie aufgrund der bisherigen Ergebnisse hinreichend zuverlässige Ergebnisse
zu ermöglichen scheint. Die Bodenparameter wurden nicht weiter berücksichtigt. Die Legu-
minosendichte wurde also aus der mittleren Jahressumme der Niederschläge vorhergesagt.
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Die als Ergebnis erhaltene Weltkarte der Leguminosendichten ist in Abbildung 5.24 zu sehen.
Die Spanne der Werte für die Leguminosendichte reicht in dieser Karte von 0 Prozent bis über
30 Prozent, wobei die Wertegruppen 5.23 relativ gleichmäßig verteilt sind. Hohe Werte fin-
den sich, wie nach der Gleichung (5.6) zu erwarten, in den mittleren Niederschlagsbereichen
zwischen 1 000 und 1 500 mm Jahresniederschlag, die vor allem in den halbtrockenen Tropen
und Subtropen auftreten. Interessant ist auch die hohe Leguminosendichte, die für den Osten
Nordamerikas vorhergesagt wird. Die niedrigsten Werte finden sich nach diesem Modell in
den Wüstengebieten der Erde und in den subpolaren und polaren Zonen. Eine Überprüfung








































Abb. 5.24: Weltkarte der Leguminosendichte für ein 0.5 Grad Gitter auf der Basis der mittleren Jahres-





Die Pflanzendatenbank “The International Plant Names Index” publiziert 384 Erlenarten, Un-
terarten und Varianten für die Gattung [110]. Die USDA Pflanzendatenbank weist 48 Erlen-
arten und Unterarten aus. Um bei der recht unterschiedlichen und in vielen Gebieten unzurei-
chenden Dokumentation der Erlenverbreitung eine halbwegs ausreichende globale Abdeckung
zu erhalten wurden die neuen Untersuchungen von Chen und Li [30] herangezogen. Diese
beiden Autoren berücksichtigen neue Untersuchungen zu den genetischen Eigenschaften und
kommen damit auf eine Zahl von 34 Arten.
Für die Modellierung der Erlenverbreitung wurden die mittlere Jahrestemperatur und die mitt-
lere Jahressumme der Niederschläge als Basisparameter ausgewählt, denn das Vorkommen
von Pflanzen an einem Standort ist in erster Linie Klima abhängig [138, 173].
Vegetationsmodelle wie LPJ-GUESS (Lund–Potsdam–Jena General Ecosystem Simulator)
[209], BIOME-BGC (BioGeochemical Cycles) [252] und andere benutzen für die Vorhersa-
ge der Verbreitung von funktionalen Pflanzentypen unter anderem die Wärmesumme GDD5
(Growing Degree Days, basiert auf 5◦C). Andere Modelle wie NCIM (Nitrogen Carbon Inter-
action Model) [55], HRBM (High Resolution Biosphere Model) [54] und EMEP (European
Monitoring and Evaluation Programme) [59] verwenden dagegen eine fest vorgegebene Ver-
breitung der Vegetation aus Vegetationsdatenbanken für die pflanzen-abhängigen Prozesse.
Der Nachteil bei der Verwendung der GDD5 liegt darin, dass die Vegetationsdynamik nur von
der mittleren Tagestemperatur abhängig ist und nicht auch von den Niederschlägen.
Neben dem Klima ist der Boden eine wichtige Einflussgröße für die Verbreitung von Pflanzen.
Zur Zeit ist kein Modell bekannt, das das Vorkommen von Pflanzen oder Pflanzengruppen
wie funktionale Typen mithilfe von Bodentypen bestimmt. Dabei ist jedoch der Einfluss der
Bodentypen auf die Verbreitung bzw. auf das Vorkommen der Pflanzen in regionalen Gebieten
gut dokumentiert [248, 68, 112, 212, 131]. Für die Modellierung der potentiellen Verbreitung
der Erlen auf Globalebene wurden die Bodenklassen und Unterklassen aus der Digitalisierung
der Weltbodenkarte verwendet. Diese ist die am häufigsten verwendete Bodentypendatenbank
bei der Modellierung der bodenabhängigen Prozesse.
Dem Einbeziehen der Vegetation als weiteren Prädiktor in das Modell lag die folgende Über-
legung zugrunde: Das Vorkommen einer Vegetationsform ist nicht alleine von Klima und Bo-
den abhängig, sondern die vorkommenden Pflanzen beeinflussen sich auch gegenseitig. Daher
kann nicht jede Pflanzenart in irgendeiner beliebigen Pflanzengesellschaft vorkommen [259].
Die Erweiterung des klimabasierten Alnus-Distribution-Modells durch die Vegetationsgrup-
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pen nach Schmithüsen (1976), dem zur Zeit umfassendsten Inventar von Vegetationseinheiten,
das weltweit verfügbar ist, ermöglicht dem Modell den Einfluss der potentiellen natürlichen
Vegetationseinheiten auf das Vorkommen der Erlen in einem Gebiet zu berücksichtigen.
6.1.2 Ergebnisse und Validierung
Die Validierung der Ergebnisse des Alnus-Distribution-Modells wurde durchgeführt, indem
die Ergebnisse einer jeden Stufe der Modellentwicklung mit Beobachtungsdaten verglichen
wurden. Unter Beobachtungsdaten wird hier der Inhalt der für die Validierung verwendeten
GBIF Datenbank [70] verstanden. Diese Datenbank befindet sich in einer fortlaufenden Ent-
wicklung und weißt noch viele Schwächen auf. Zwar bemühen sich die Herausgeber und
Entwickler der GBIF Datenbank, für jede Pflanzenart auf der Welt die Verbreitung zu doku-
mentieren. Jedoch enthält die Verbreitungsdatenbank nicht nur wissenschaftlich fundierte Ein-
träge, sondern auch Angaben von Wanderern oder Anwohnern, die Pflanzen möglicherweise
nicht exakt bestimmen können. Nicht jeder, der Daten einträgt, besitzt dazu die biologischen
bzw. botanischen Kenntnisse. Daher können die Daten in der Datenbank durchaus fehlerhaft
sein, was die Qualität der Datensätze in vielen Gebieten verfälscht. Da es keine weitere glo-
bale Beobachtungsdatenbank für die Verbreitung der Erlen gibt, müssen diese Nachteile im
Kauf genommen werden. Andererseits bedeutet nicht, dass in den Gebieten ohne Datensätze
eine Pflanzenart überhaupt nicht vorkommt. Es ist möglich, dass die Datenbank einfach für
diesen Ort keinen Datensatz enthält, obwohl die fragliche Pflanze dort verbreitet ist.
6.1.2.1 Klimagetriebenes Modell
Durch den visuellen Vergleich der Abbildungen 5.3 (Seite 56) und 5.7 (Seite 60) war gezeigt
worden, dass es zwischen der globalen Verbreitungskarte nach GBIF und der modellierten
Verbreitungskarte vor allem für Asien, Nordamerika, Südamerika, Afrika und Australien mit
Neuseeland große Unterschiede gibt. Während das Modell eine weite Verbreitung von Erlen
in diesen Gebieten zeigt, weist die GBIF Datenbank sehr wenige oder gar keine Datensätze
für diese Gebiete aus.
Der Vergleich der Ergebnisse auf Länderebene gibt ähnliche Ergebnisse. Das klimabasierte
Alnus-Distribution-Modell zeigt seine Stärke vor allem bei den sieben europäischen Ländern.
Die Länder enthalten 93 569 der insgesamt 101 777 Datensätze und damit 91 Prozent aller
Datensätze zur Erlenverbreitung (siehe Tabelle 5.6 Seite 69). Diese europäischen Länder ver-
fügen über insgesamt 1 250 Gitterelemente des Halbgradgitters. Die Verbreitung der Erlen ist
in der GBIF Datenbank in allen 1 250 Gitterelementen dokumentiert. Das Alnus-Distribution-
Modell dagegen errechnet nur für 1 244 Gitterelemente eine Eignung für Erlen. Das sind sechs
Gitterelemente weniger als die GBIF Datenbank angibt. Es ist möglich, dass die Erlen in die-
sen sechs Gitterelementen nur an Flussufern oder anderen Gewässern vorkommen. Ansonsten
passen die Modellergebnisse zu den Daten der GBIF Datenbank für diese sieben europäischen
Länder. In der Arbeit von Hulten & Fries (1986) werden Erlenvorkommen für ganz Europa




Für die USA zeigt das Modell die Erlenverbreitung in 103 Gitterelementen mehr als die GBIF
Datenbank. Jedoch sind die Unterschiede wesentlich größer, als durch diese Zahl unterstellt
wird. Den größten Unterschied findet man im Südwesten der USA, wo das Modell nur wenige
Gitterelemente als potentielle Verbreitungsgebiete für die Erlen nachweist (siehe Abbildung
5.9 auf Seite 64), die GBIF Datenbank jedoch in zahlreichen Gitterelementen Erlenvorkom-
men dokumentiert. Das klimabasierte Modell schließt diese Gitterelemente für die Erlenver-
breitung aus, da ihre Klimawerte unterhalb der durch die drei für das Modell benutzten Funk-






















f3(x) Abb. 6.1: Lage der Klimawerte derje-
nigen Gitterelemente in den
USA, für welche die Ver-
gleichsdatenbank GBIF Erlen-
vorkommen nachweist, nicht
jedoch das Modell, im durch
die Gleichungen (5.1), (5.2)
und (5.3) definierten Klima-
feld. Die meisten dieser Kli-
mawerte liegen im trockenen
Bereich außerhalb der um-
schriebenen Fläche.
Die Abbildung 6.1 zeigt, dass die meisten Gitterelemente unterhalb des unteren Niederschlags-
limits liegen. Das Vorkommen von Alnus in diesen Gitterelementen ist offensichtlich durch das
Vorkommen an Gewässern unterstützt, wie durch 15 willkürlich herausgenommene Beispiele
belegt werden konnte (Tabelle 5.5 auf Seite 68).
Russland hat insgesamt 14 283 0.5 Grad Gitterelemente. Die GBIF Datenbank präsentiert die
Verbreitung der Erlen nur auf 21 0.5 Grad Gitterelementen (siehe Tabelle 5.6). Diese 21 Git-
terelemente haben 94 der gesamten 101 777 Dateneingaben für das Erlenvorkommen in der
GBIF Datenbank. Wie in der GBIF Datenbank erläutert wurde, ist die Existenz der Erlen
nicht in allen Staaten ausreichend dokumentiert [70].
Für Russland ist die Repräsentation von Erlenvorkommen in der GBIF Datenbank außeror-
dentlich dünn, während das Modell eine sehr weite Verbreitung vorhersagte. Die geringe Do-
kumentation des Vorkommens der Erlen in GBIF kann von vielen Umständen abhängen, wie
der Bedeutung bzw. Nutzbarkeit der Erlen, dem Stand der Wissenschaft und von der Wirt-
schaftslage der Staaten. So zeigen die Arbeit von Valery et al [232] oder die Pollendatenbank
[203], dass Erlen in Russland weit verbreitet sind. Ebenso haben Sykes et al. (1996) die po-
tentielle Verbreitung der verschiedenen Pflanzenarten wie Alnus, Betula, Pinus und anderen
in dem von ihnen entwickelten potentiellen Verbreitungsmodell für nordeuropäische Pflanzen-
arten gezeigt, dass Erlen in Russland weit verbreiten sein können [219]. Leider liefern diese
Quellen keine Information über die Anzahl der mit den Erlen besiedelten Standorte. Das kli-
mabasierte Alnus-Distribution-Modell liefert ähnliche Ergebnisse wie diese drei Quellen für
das potentielle Vorkommen der Erlen in Bezug auf die Klimadaten in Russland. Dort sagt das
Alnus-Distribution-Modell die potentielle Verbreitung der Erlen in 10 162 von den gesamten
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14 283 Gitterelementen des Landes vorher, also für ca. 71 Prozent der gesamten Gitterele-
mente Russlands. Bartalev et al. befassen sich mit der Bestimmung der Vegetationsabdeckung
vom Eurasien in einer von ihren Arbeiten [10]. Die Arbeit zeigt, dass Russland in mehre-
ren Gebieten vegetationsfreien Regionen hat. Das trifft die Vorhersage des Vorkommens vom
klimabasierten Alnus-Distribution-Modell zu.
Für China gibt es eine ähnliche Diskrepanz zwischen den Nachweisen in der GBIF Datenbank
und den Modellergebnissen: Die GBIF Datenbank liefert Informationen über die Verbreitung
der Erlen in 16 der 3 834 Gitterelemente mit insgesamt 240 Datensätzen (siehe Tabelle 5.6).
Dagegen wurde alleine für die beiden Erlenarten A. nepalensis D. Don und A. nitida (Spach)
Endl. in zahlreichen Publikationen und Datenbanken eine weite Verbreitung in mehreren Pro-
vinzen Chinas belegt [200, 171, 106]. Die Datenbanken Agroforestree Database [171] und
ICIMOD [106] bieten eine Verbreitungskarte für die Erlenart A. nepalensis D. Don in Süd-
asien an. In diesen Verbreitungskarten ist zu sehen, dass schon die Erlenart A. nepalensis D.
Don in weit mehr als 16 Gitterelementen vorkommt (siehe Abbildung 6.2). Leider geben beide
Datenbanken aber keine Informationen über die Anzahl der Standorte, auf welchen die Erlen
vorkommen. Der visuelle Vergleich zeigt, dass das Alnus-Distribution-Modell die potentielle
Verbreitung der Erlen (Abbildung 6.2 oberes Bild) im Süden von China ähnlich abbildet. Im
Norden von China passen die Modellergebnisse nicht zu den Angaben von der Agroforestree
Datenbank (siehe Abbildung 6.2 unteres Bild).
Für die Türkei weist GBIF für Alnus nur zwei der insgesamt 332 Gitterelemente aus. Doch ist
bekannt, dass die zwei Erlenarten A. glutinosa (Burkill) Makino und A. orientalis Decne an
feuchten Gebieten im Norden, Westen und Süden der Türkei verbreitet sind [84]. Das Modell
berechnet die Verbreitung der Erlen auf 316 Gitterelementen in diesem Land und zeigt, dass
die Erlen außer an der Nordseite der Torosgebirges fast überall vorkommen können. Nur in
der Mitte der Türkei in der Provinz “Ic Anadolu Bölgesi” sind die Klimabedingungen für das
Vorkommen von Erlen nicht geeignet. Die beiden Erlenarten A. glutinosa (Burkill) Makino




Abb. 6.2: Verbreitung der Erlenart Alnus nepalensis D. Don in Ost- und Südostasien nach der Agro-




6.1.2.2 Die Rolle des Bodens
In zahlreichen Publikationen wurden die Einflüsse der Bodeneigenschaften auf die Stickstoff-
fixierung bei den Erlenarten behandelt [235, 257, 229, 97]. Da die Erlen ihren Stickstoffbedarf
durch die Stickstofffixierung decken und die Stickstofffixierung bei den Erlenarten durch die
Bodeneigenschaften beeinflusst wird, spielen die Bodeneigenschaften und damit die Boden-
typen bzw. Bodenklassen eine wichtige Rolle bei der Verbreitung der Erlenarten [195].
Maaike (2007) sowie Constantino und Alvin (1994) schreiben, dass die Erlen auf den Boden-
klassen “Humic Andosols”, “Eutric Nitosols” und “Calcic Luvisols” vorkommen [36, 6]. Das
Modell zeigt jedoch auf solchen Böden kein Vorkommen. Die Gründe dafür ließen sich in
dieser Arbeit nicht feststellen.
In Russland wurde die Verbreitung der Erlen durch das zusätzlich bodengetriebene Alnus-
Distribution-Modell in 7 531 Gitterelementen und damit 2 631 Gitterelementen weniger als
mit dem nur klimagetriebenen Modell errechnet. Die eliminierten Gitterelementen haben die
Bodenklasse “Eutric Podzoluvisols”. Diese Bodenklasse ist in Russland, aber auch auf gerin-
gerer Fläche im Norden und Nordwesten Europas und im Norden der USA zu finden. Koptsik
et al. (2001) publizierten eine Arbeit über die Einflüsse der Bodeneigenschaften auf die Biodi-
versität in einem borealen Waldökosystem im Norden von Russland [123]. Dort haben sie
die Erlenart A. incana (Du Roi) Spreng. auf einem Standort mit der Bodenunterklasse “Eutric
Podzoluvisols” dokumentiert. Es wurden vier Individuen von der A. incana (Du Roi) Spreng.
dort gefunden bei insgesamt 267 holzigen Pflanzenindividuen. Die Erlenart A. incana (Du Roi)
Spreng. wird in dieser Arbeit von Koptsik et al. als eine exotische Pflanzenart für diese Region
bezeichnet. Das Modell scheint also zurecht Erlen auf “Eutric Podzoluvisol” auszuschließen.
Die 80 Gitterelemente, die die Einführung des Bodens für China zusätzlich ausschließt, ha-
ben die Bodenklasse “Ferralic Cambisol”. Es gibt keine Literaturhinweise oder Informationen
über die Verbreitung von Erlen an einem Standort mit der Bodenklasse “Ferralic Cambisol”.
Deswegen scheint die Annahme des Modells, dass die Erlen auf einem Standort mit dieser
Bodenunterklasse nicht vorkommen, nicht unwahrscheinlich.
Durch die Einfügung der Bodenklassen in Alnus-Distribution-Modell werden sieben Gitter-
elemente für die Türkei eliminiert, welche die Bodenklasse “Eutric Fluvisols” haben. Dage-
gen zeigt Tobiasova (2011) in ihrer Arbeit, dass die Erle A. glutinosa (Burkill) Makino in
der Slowakei an einem Standort mit der Bodenklasse “Eutric Fluvisols” eine der dominanten
Pflanzenarten ist [227]. Allerdings handelt es sich um eine Agroforstwirtschaftsregion und
daher kann man hier das Vorkommen auf diesem Boden nicht verallgemeinern.
6.1.2.3 Die Rolle der Vegetation
Das Alnus-Distribution-Modell weist die Erlenverbreitung in Afrika bei passendem Klima in
Gitterelementen mit der Vegetationsgruppe “tropical forests of higher elevation” aus. Es gibt
zwar zahlreiche Veröffentlichungen über die Verbreitung der Erlen in Gebieten von Südame-
rika mit dieser Vegetationsgruppe [69, 247, 89, 87]. Jedoch keine für Afrika in Gebieten mit
dieser Vegetationsgruppe. Wajja-Musukwe et al. schreiben, dass die Erle in Afrika genau in
den Gebieten in Agroforestry–Projekten verwendet wird, wo das Alnus-Distribution-Modell
die Verbreitung von Erlen ausweist. Das zeigt, dass die Klima– und Vegetationsbedingungen
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für die Erlenverbreitung in Afrika durchaus geeignet sein können, wenngleich es kein natürli-
ches Vorkommen dort zu geben scheint.
Das klima– und vegetationsbasierte Alnus-Distribution-Modell zeichnet die Verbreitung der
Erlen entlang der Anden, im Pantepuizentrum in Venezuela und im Serra-do-Mar-Zentrum in
Brasilien. Die durch das Modell als potentielle Verbreitungsgebiete für die Erlen markierten
Gebiete haben in den nördlichen Anden die Vegetationsgruppe “tropical forests of higher ele-
vation”. In den südlichen Anden dagegen die Vegetationsgruppe “extra-tropical deciduous fo-
rests”. Die Verbreitung der Erlen entlang der Anden ist bereits bekannt und wurde in mehreren
Regional-Floren veröffentlicht [153, 137]. Die Verbreitung der Erlen in der GBIF Datenbank
passt zu den Modellergebnissen der nördlichen Anden (siehe Abbildungen 5.4 und 5.7). In
den südlichen Anden, in Gebieten, in welchen Modell die Verbreitung der Erlen markiert hat,
enthält die GBIF Datenbank keine Daten für die Erlenverbreitung in diesen Gebieten. Den-
noch haben Miller et al. (2010) in ihrer Arbeit “Flora of Chile” gezeigt, dass die Erlen in den
chilenischen Anden natürlicherweise vorkommen [153]. Das zeigt wieder, dass die Verbrei-
tung der Erlen in der GBIF Datenbank nicht vollständig ist, und für viele Gebiete noch Daten
fehlen.
Im Südosten von Australien werden die Gitterelemente, die die Vegetationsgruppe “tropical
forests of higher elevation” haben, als potentielle Verbreitungsgebiete für Erlen durch das
Modell gekennzeichnet. Die GBIF Datenbank sowie die Arbeit von Rentch und Schuler (2009)
enthalten Datensätze für die Erlenverbreitung in diesen Gebieten. Das zeigt, dass das Alnus-
Distribution-Modell in diesen Gebieten gute Ergebnisse liefert.
Das klima– und vegetationsbasierte Alnus-Distribution-Modell modelliert die Erlenverbrei-
tung in 1 189 Gitterelementen in den untersuchten sieben europäischen Ländern. Das sind 85
weniger als die Ergebnisse des klimabasierte Alnus-Distribution-Modells aufweisen. Diese
85 Gitterelemente haben die Vegetationsgruppen “montane cold-deciduous mesophytic bro-
adleafed trees with Quercus and Fagus trees” und “cold-deciduous mesophytic broadleafed
forest with Fraxinus trees”. Nach Schmithüsen (1976) kommt die Vegetationsgruppe “cold-
deciduous mesophytic broadleafed forest with Quercus and Fagus trees” unter anderem im
Norden Deutschlands und im Norden sowie im Süden von Frankreich im Gebirge vor [193].
Obwohl das klima– und vegetationsbasierte Alnus-Distribution-Modell in den Gebieten, in
welchen diese Vegetationsgruppe vorkommt, keine Verbreitung von den Erlen zeigt, gibt die
GBIF Datenbank für diese Gebiete für jedes 1◦ Gitterelement zwischen 100 und 999 Einträge
an (siehe Abbildung 6.3). Beim Zoomen auf 0.1◦ wird deutlich, dass die Quellen der Ein-
träge nicht bekannt sind. Daher scheinen diese Einträge für die Verbreitung der Erlen nicht
zuverlässig. Weitere Untersuchungen zum Vorkommen von Erlen in dieser Vegetationseinheit
scheinen zu fehlen.
Der Vegetationsgruppe “cold-deciduous mesophytic broadleafed forest with Fraxinus trees”
kommt im Osten und Südwesten von England sowie in Irland vor. Es ist bekannt, dass die
Erlen mit Eschen (Fraxinus) zusammen in Auenwälder vorkommen können, jedoch nicht in
den “cold-deciduous mesophytic broadleafed” Wäldern [90].
Eine Studie von Join Nature Conservation Committee “JNCC” zeigt die Verbreitung der Erlen
zusammen mit Fraxinus in britischen Gebieten mit Auenwäldern [90]. In der digitalisierten
Vegetationsdatenbank nach Schmithüsen haben diese Gebiete die Vegetationsgruppe “cold-
deciduous mesophytic broadleafed forest with Fraxinus trees”. Es ist möglich, dass die Auen-
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Abb. 6.3: Die Verteilung der Erlenarten in Europa in 1◦ Gitterelementen in der GBIF Datenbank (Quel-
le http://data.gbif.org/species/2876099, Zugriff 10.06.2008). Die Anzahl der Beobachtungs-
daten in den Gitterelementen wurden in verschiedenen Farben dargestellt (siehe Legende).
wälder in diesen Gebieten zu klein für ein 0.5 Grad Gitter sind.
In Russland werden durch die Einführung der Vegetation in das Modell 1 697 Gitterelemen-
te eliminiert. Sie haben die Vegetationsgruppe “Peat-moss raised bog with coniferous trees”.
Diese Vegetationsgruppe findet man außerhalb Russlands in einigen Gebieten der USA. Für
diese Vegetationseinheit lagen bei der Konstruktion des Modells keine Erlenbelege vor. Es
sind mir auch keine Veröffentlichungen bekannt, die Erlen in den Gebieten mit dieser Vege-
tationsgruppe ausweisen. Deswegen nehme ich an, dass die Erlen sich in den Gebieten mit
dieser Vegetationsgruppe tatsächlich fehlen.
Der Einbezug der Vegetationsgruppen in das klimabasierte Modell hat in China 1 583 Gitter-
elemente als Erlenstandorte eliminiert. In den eliminierten Gitterelementen herrschen die Ve-
getationsgruppen “Paramo laurel woodland”, “alpine swards”, “mountain steppe” und “short
grass dry steppe” vor. Außer der Vegetationsgruppe “mountain steppe” kommen diese Vegeta-
tionsgruppen in den zur Modellkonstruktion verwendeten 295 Gitterelementen nicht vor. Die
Vegetationsgruppe “mountain steppe” kommt nur an einem Standort vor und wurde deswe-
gen bei der Modellkonstruktion nicht berücksichtigt. Die Vegetationsgruppen “Paramo laurel
woodland”, “alpine swards”, und “short grass dry steppe” beschränken sich auf trockene Kli-
magebiete. Der Grund, warum diese Trockengebiete bei dem klimabasierten Alnus-Distribution-
Modell für die Erlenverbreitung als geeignet eingestuft werden, liegt darin, dass eine von den
31 Erlenarten (A. cordata (Loisel.) Duby.) in Trockenklimagebieten vorkommt und die Tro-
ckenperiode im Sommer erträgt.
107
6 Diskussion
6.1.3 Das integrierte Modell
Die für die Vorhersage der Erlenverbreitung im Modell benutzten Größen wie Klimaparame-
ter, Bodenklassen oder Vegetationsgruppen haben deutliche, jedoch unterschiedliche Einflüs-
se auf die Modellierung der Erlenverbreitung. Die mittlere Jahrestemperatur und die mittlere
Jahressumme der Niederschläge als Klimaparameter wirkten sich auf die Erlenverbreitung
wesentlich in der südlichen Hemisphäre aus. Der hinzukommende Einfluss der Böden tritt
dagegen hauptsächlich in der nördlichen Hemisphäre auf. Dagegen beeinflussen die Vegetati-
onsgruppen die Modellierung der Erlenverbreitung überwiegend auf der Südhemisphäre. Das
integrierte Modell, das alle drei Einflüsse, nämlich Klima, Boden und Vegetation, berücksich-
tigt, verhält sich für die südliche Hemisphäre ähnlich wie das nur klima– und vegetationsba-
sierte Modell.
Wesentliche Einflüsse treten auf der Südhemisphäre in den tropischen Gebieten von Afrika
auf. Hier werden durch das integrierte Modell eine Reihe von Gitterelementen als erlengeeig-
net eliminiert, die die Bodentypen “Kastanozems” und “Albic Luvisol” sowie die Vegetations-
gruppe “tropical deciduous dry forest” haben. Diese beiden Bodentypen werden eliminiert, da
sie bei der Modellbildung nur in jeweils einem Gitterelement auftraten und daher nicht als
erlengeeignet eingestuft wurden. Die genannte Vegetationsgruppe tritt dagegen in fünf der
295 für die Modellkonstruktion benutzten Gitterelemente auf. Die Eliminierung ist also hier
bodenbedingt.
Die tropische Gebiete im mittleren Ostafrika, die auch bei diesem Modell noch als potentielle
Verbreitungsgebiete für die Erlen bestehen bleiben, haben den Bodentyp “Humic Cambisol”
und die Vegetationsgruppe “tropical deciduous moist mountain forest”. Da diese Vegetations-
gruppe in elf und der Bodentyp in 69 (zweithäufigst auftretende Bodenklasse) der 295 zur
Modellkonstruktion benutzten Gitterelemente vorkommen, werden sie für die Erlenverbrei-
tung als geeignet eingestuft.
Im Südosten Australiens hat die Einführung des integrierten Modells einen sehr großen Ein-
fluss im Vergleich zum ausschließlich klima- und bodengetriebenen Modell. In diesem Gebiet
sind die dominant vorkommenden Bodenklassen “Lithosol”, “Humic Cambisol” und “Chro-
mic Luvisol”. Die Eigenschaften dieser Bodenklassen sind für das Vorkommen der Erlen ge-
eignet [101, 34, 199]. Das Vorkommen der Erlen auf “Chromic Luvisols” wurde von Sabater
et al. dokumentiert [188].
Die südaustralischen Gebiete mit Erleneignung nach dem zunächst nur klima- und bodenge-
triebenen Modell haben folgende potentielle natürliche Vegetationsgruppen nach Schmithüsen
(1976): “mountain vegetation above tree line”, “coniferous dry forest”, “open coniferous dry
woodland with cold-deciduous coniferous trees” und “open mop-headed tree formation”. Von
diesen vier Vegetationsgruppen kommt nur die Vegetationsgruppe “mountain vegetation abo-
ve tree line” in den zur Modellkonstruktion benutzten Gitterelementen vor, und zwar in 15 der
295 Gitterelementen. In diesen Gebieten ist die Erlenart A. viridis (Chaix) D. C. am häufigsten
[25, 254, 49]. Für das Vorkommen von Erlen innerhalb der anderen drei Vegetationsgruppen
wurden keine Hinweise gefunden. Auch in der GBIF Datenbank sind in diesen Gebieten Erlen
nicht dokumentiert.
In Südamerika spielt die potentielle natürliche Vegetation als Einflussgröße für die Modellie-
rung der Erlenverbreitung eine entscheidende Rolle gegenüber der Bodenklasse. In Amazoni-
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en sowie im Südosten von Brasilien und in Tieflandgebieten von Venezuela und Argentinien
werden durch das integrierte Modell nun die meisten der vorher noch erlengeeigneten Gitter-
elemente für die Erlenverbreitung ausgeschlossen. Die eliminierten Gebiete haben zwar pas-
sende Klimabedingungen, zumindest in den höheren Lagen, und geeignete Böden, aber keine
geeignete Vegetationsgruppe. Die den Ausschluss wesentlich bewirkenden Vegetationsgrup-
pen sind “dry savanna”, “pampa grassland”, “subtropical evergreen rain forest” und “Araucaria
forest”. Mit Ausnahme des Araukarienwaldes (ein Vorkommen) kommt keine dieser Vegeta-
tionsgruppen in den 295 Gitterelementen vor, auf die das Modell aufbaut.
In den Gebieten mit der Vegetationsgruppe “ dry savanna” kommt allerdings Alnus in räum-
lich sehr begrenzten Wäldern entlang der Flüsse, in Abhängigkeit vom Niederschlagsregime
ihres Einzugsgebiets entweder Galeriewäldern oder Dammuferwäldern, vor [145]. Aufgrund
ihres räumlich begrenzten Vorkommens jedoch können diese Wälder nicht in 0.5 Grad Gitte-
relementen abgebildet werden. Ähnliches gilt für potentielle Erlenvorkommen in der Vegeta-
tionsgruppe “pampa grassland”. Dort schränken zusätzlich Vegetationsfeuer das Vorkommen
von Bäumen ein.
Die Vegetationsgruppe “subtropical evergreen rain forest” wird in der Literatur gelegentlich
auch als “tropical coniferous rain forest” bezeichnet [249]. Bei einer mittleren Jahrestem-
peratur von 18◦C und ausreichend hohen Jahresniederschlägen wäre die Eignung für Erlen
vom Klima her wohl gegeben, doch gibt es keine Information zum Vorkommen von Erlen in
Gebieten mit dieser Vegetationsgruppe. Die Vegetationsgruppe “Araucaria forest” findet sich
südlich von Brasilien bis Argentinien und Chile entlang der Gebirge. Erleneignung wäre auch
hier vom Klima her gegeben, doch dominieren hier die Pflanzenfamilien Araucariaceae, Myr-
taceae und die Leguminosen. Die Verbreitung der Erlen in diesen Gebieten ist nicht bekannt.
Wahrscheinlich übernehmen die Leguminosen die Stickstoffversorgung durch die Stickstofffi-
xierung in diesen Gebieten und vermutlich deswegen können die Erlen mit den Leguminosen
in diesen Gebieten nicht konkurrieren.
Für die Gebiete in den Anden im Süden von Chile und entlang der Küste im Südosten Bra-
siliens bleibt Erleneignung nach wie vor auch durch das integrierte Modell bestehen, obwohl
die GBIF Datenbank keinen Nachweis zum Vorkommen von Erlen in diesen Gebieten liefert.
Dort findet man “tropical mountain rain forest” und “mountain cold-deciduous mesophytic
broadleafed forest” als potentielle natürliche Vegetation und “Lithosol” als Bodenklasse. In
den Abschnitten 6.1.2.2 und 6.1.3 wurde das Vorkommen der Erlen innerhalb diesen Vegeta-
tionsgruppen und der Bodenklasse diskutiert.
In GBIF Datenbank kommen die Erlen in allen 1 250 Gitterelementen der sieben näher unter-
suchten europäischen Länder vor (siehe Tabelle 5.6 Seite 69). Das integrierte Modell weist für
diese Länder nur Vorkommen in 1 140 Gitterelementen aus, und zwar in 104 Gitterelemen-
ten weniger als im rein klimagetriebenen Modell. Diese eliminierten Gitterelemente liegen in
Großbritannien und in Irland und haben zwar geeignete Bodenklassen, aber keine nach dem
Modell geeigneten Vegetationsgruppen. Das Modell schließt Gitterelemente mit der Vegeta-
tionsgruppe “heath of the temperate zone” für die Erlenverbreitung aus. In der Vegetations-
datenbank nach Schmithüsen (1976) wird diese Vegetationsgruppe in Europa nur in wenigen
Gebieten in Irland, Schottland und England angetroffen. Das seltene Vorkommen von Kie-
fern oder Wacholderbäumen dort ist zwar bekannt, doch wurde keine Information über das
Vorkommen der Erlen in den Gebieten mit dieser Vegetationsgruppe gefunden.
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Andererseits haben eliminierte Gitterelemente in Schweden, Holland, Frankreich und Deutsch-
land die für die Verbreitung der Erlen geeigneten Vegetationsgruppe, nämlich “cold-deciduous
mesophytic broadleafed forest”, aber nicht die geeigneten Bodenklassen. Tabelle 5.3 (Seite 51)
zeigt diese Vegetation an 20 der 410 Erlenstandorte, was auch aus der Literatur gestützt wird
[58]. Die vorkommende Bodenklasse jedoch ist “Rendzina”. Es gibt keine Information, dass
die Erlen in den Gebieten mit dieser Bodenklasse vorkommen. Da GBIF für Gitterelemente
mit dieser Bodenklasse Erlennachweise enthält ist anzunehmen, dass diese auf subdominant
vorkommenden anderen Böden stehen.
In den USA nähern sich die Ergebnisse des integrierten Modells im Osten der USA den
Beobachtungsdaten. Im Westen der USA jedoch weichen die Ergebnisse des Modells noch
immer von den Beobachtungsdaten ab. Die zusätzlich eliminierten 150 Gitterelemente, ha-
ben zwar passende Klimabedingungen und Vegetationsgruppen aber keine passende Boden-
klassen. “Boreal evergreen coniferous forest” als dominante Vegetationsgruppe und “Haplic
Chernozems” als dominante Bodenklasse werden dort angegeben. Diese Vegetationsgruppe ist
nach dem integrierten Modell zwar erlentauglich, da sie in sieben der 295 zur Modellkonstruk-
tion verwendeten Gitterelementen vorkommt, doch wurde die entsprechende Bodenunterklas-
sen in keinem dieser Gitterelemente gefunden. Javorekova et al. (2004) haben eine Arbeit über
die Eigenschaften der Bodenunterklasse “Haplic Chernozems” veröffentlicht [113]. Sie stellen
darin fest, dass diese Bodenklasse nährstoffreich ist und eine hohe mikrobielle Aktivität weist,
insbesondere der Bakteriengruppe “Actinomycetes”. Erlenarten sind die Wirtspflanzen dieser
Mikroorganismen. Javorekova et al. haben kein direktes Vorkommen von Erlen auf diesem
Boden berichtet. Aber Aufgrund des Vorkommens der Bakteriengruppe “Actinomycetes” ist
es sehr wahrscheinlich, dass die Erlen auf diesem Boden vorkommen.
Es gibt immer noch einen enormen Unterschied zwischen dem Modellergebnis und den Be-
obachtungsdaten für Russland. Wie schon in den Abschnitten 6.1.2.1, 6.1.2.2 und 6.1.3 disku-
tiert wurde, gibt es mehrere Hinweise, dass die Erlen größere Verbreitungsgebiete in Russland
haben als in der GBIF Datenbank ausgewiesen. Die Erlenverbreitung in nur 21 der 14 283 Git-
terelemente mit nur 94 Datensätze in der GBIF Datenbank gegenüber 6 325 Gitterelementen
des integrierten Modells mit Erlen mag seinen Grund in einer mangelhaften Dokumentation
der Erlen, womöglich aus fehlendem wirtschaftlichen Interesse für diese Gattung, haben.
Für China liefert das Modell ähnliche Ergebnisse wie für Russland. Das Modell zeigt Erlen
in 1 238 der 3 834 Gitterelementen dieses Landes, die GBIF Datenbank jedoch nur in 16.
Verschiedene Publikationen legen jedoch eine Verbreitung wie durch das integrierte Modell
vorhergesagt nahe [200, 171, 106].
Für die Türkei weist das integrierte Modell Erlen in 182 der insgesamt 332 Gitterelemente
aus. Der Unterschied zwischen dem Modellergebnis und der Beobachtungsdaten der GBIF
Datenbank ist immer noch groß. Die GBIF Datenbank hat nur für zwei Gitterelemente Da-
tensätze. Erlen scheinen in der Türkei nach Literaturlage [84] recht große Verbreitungsgebiete
zu haben, was bedeuten würde, dass das Modell in diesem Land ebenso wie in Russland und




Die Stickstofffixierung durch die Symbionten der Leguminosen ist ein wesentlicher Prozess
im globalen Haushalt dieses Elements. Sie zu berechnen erfordert globale Modelle, die in der
Lage sind, die Dichte der Leguminosen als Basisgröße global vorherzusagen.
Die Leguminosendichte ändert sich, anders als physiologische Prozesse, als Folge ökologi-
scher Prozesse wie die interspezifische Konkurrenz, auf der Zeitbasis von Jahren bis Jahr-
zehnten. Infolgedessen wurde sie in einigen bisher verfügbaren Modellen als Fixgröße vorge-
schrieben (z.B. Nitrogen Carbon Interaction Model [53]). Dies in der Regel auf die Vegetati-
onseinheit bezogen.
In der vorliegenden Arbeit wurde gezeigt, dass sich die Leguminosendichte in Modellen
durchaus auch dynamisch behandeln lässt. Sie ist eine Folge von Umwelteigenschaften, z.B.
dem Klima eines Gebiets. Sie bleibt daher auch dann gültig, wenn sich diese Umwelteigen-
schaften verändern, wie beispielsweise im Zuge einer Klimaveränderung. Die durch die lange
Zeitbasis des Anpassungsprozesses auftretende Verzögerung lässt sich einfach dadurch be-
rücksichtigen, dass man als Klimavariable nicht die jeweils aktuellen Werte, sondern ihre ent-
sprechend langfristigen laufenden Mittelwerte (running means) einsetzt.
6.2.1 Leguminosendichte und Klimawerte
Drei Temperaturwerte und zwei Niederschlagswerte sowie ein kombinierter Klimawert wur-
den auf einen eventuellen Zusammenhang mit der Leguminosendichte im globalen Maßstab
untersucht. Ein Problem dabei war sicherlich die geringe Anzahl von verfügbaren Messdaten
für die Leguminosendichte. Es mussten sowohl Daten, die die Biomassendichte als prozentua-
len Anteil an der Gesamtbiomasse des Standorts betrafen, als auch die Anzahl Leguminosen-
arten an der Gesamtartenzahl des Standorts jeweils nach Verfügbarkeit als Leguminosendichte
anerkannt werden. Weiterhin mussten die dazugehörigen Klimadaten aus globalen gitterbezo-
genen Datensätzen entnommen werden, da in der Literatur, aus der die Leguminosendichten
entnommen worden waren, regelmäßig keine Angaben zum Klima gemacht wurden. Solche
gitterbezogene Datensätze, z.B. derjenige von Cramer und Leemans [39], sind eine bewähr-
te und vielleicht die beste heute verfügbare Möglichkeit, um Daten für jeden Ort der Erde
zu erhalten, auch wenn es dafür keine Klimastation gibt. Die Interpolations- und Korrektur-
techniken, die bei der Herstellung und Pflege dieser Datensätze verwendet werden, sind weit
entwickelt und scheinen zuverlässig.
Trotz dieser Einschränkungen konnten Datensätze für die Entwicklung des Modells GDL ver-
wendet werden, die die globale Spanne der jeweiligen Klimawerte bemerkenswert gut abde-
cken (Abbildungen 5.13 und 5.14 auf Seite 79).
Die Spanne der mittleren Jahrestemperatur in diesen Daten liegt zwischen 0 und 28 ◦C und
reicht damit von den Polargebieten bis in die Tropen. Dies spiegeln auch die Spanne der Tem-
peratur des kältesten Monats von −12 bis +28 ◦C und die des wärmsten Monats von +12 bis
+29 ◦C wider.
Die Anzahl der Trockenmonate ist ein kombinierter Wert, der sowohl die monatliche Nieder-
schlagssumme, als auch die mittlere Monatstemperatur zugrundelegt [245]. Die Spanne von
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0 bis 7 reicht von immerfeuchten bis in semiaride Gebiete. Für die Halbwüsten und Wüsten
wurden keine Daten zur Leguminosendichte gefunden.
Temperatur und Anzahl der Trockenmonate
Zwischen der mittleren Jahrestemperatur sowie anderen Temperaturwerten und der Legumino-
sendichte wurde keine Korrelation gefunden. Es gibt viele Untersuchungen zum Einfluss der
Temperatur auf die Entwicklung von Leguminosen, meist Kulturpflanzen. Hugh et al. (1985)
publizierten einen Artikel über den Einfluss der Temperatur auf die Entwicklung der Legu-
minosenart (Cajanus cajan (L). Millsp.) [103]. Sie schreiben, dass es einen Zusammenhang
zwischen der Temperatur und der Entwicklung bei dieser Leguminosenart gibt. In ihrer Un-
tersuchung variierte die Temperatur zwischen 20 und 24 ◦C. Aber natürlich lässt eine solche
Untersuchung zum physiologischen Temperaturoptimum keinerlei Aussage zum ökologischen
Optimum vieler verschiedener Arten weltweit zu, das unter anderem von der jeweiligen Kon-
kurrenzsituation abhängt. Die Einflüsse einer mittleren Tagestemperatur auf die Entwicklung,
Produktivität und Stickstofffixierung bei Leguminosen wurden in mehreren Arbeiten unter-
sucht [95, 105]. Jedoch wurde in keiner dieser Arbeiten der Einfluss der mittleren Jahrestem-
peratur auf die Dichte der Leguminosen untersucht, vor allem nicht am natürlichen Standort.
Die starke Streuung der Dichtedaten auf allen Temperaturniveaus (Abbildung 5.13 Seite 79)
lässt nicht auf so einen Zusammenhang schließen.
Eine ähnliche Aussage wurde im Ergebnisteil dieser Arbeit für die beiden anderen Tempera-
turwerte, mittlere Temperatur des kältesten und des wärmsten Monats, gemacht.
Es wurde vermutet, dass die Temperatur des kältesten Monats die Leguminosendichte beein-
flussen könnte, da in mehreren Arbeiten über den negativen Effekt des Frosts auf das Wachs-
tum und die Produktivität zahlreicher Leguminosenarten berichtet wird [201, 33, 263]. Aber
offenbar können sich auch viele Leguminosenarten an Frostbedingungen anpassen [33, 263].
McDonald und Paulsen (1997) haben unter anderen den Einfluss der hohen Temperaturen
(20/15, 30/15, oder 30/25 ◦C Tag/Nacht) auf die Leguminosendichte, das Trockengewicht der
Leguminosen sowie die Wachstumsrate und die Leguminosendichte für vier Leguminosenar-
ten (Phaseolus vulgaris L., Vigna unguiculata (L.) Walp., Vicia faba L. und Pisum sativum L.)
untersucht [147]. Zwar fanden diese Autoren einen negativen Einfluss hoher Temperaturen
auf die untersuchten Parameter, jedoch ist auch hier ein Rückschluss auf die Verhältnisse bei
langfristigen ökologischen Prozessen unter Beteiligung vieler wechselnder Arten unmöglich.
Auch mit der Anzahl der jährlichen Trockenmonate wurde keine Korrelation gefunden (Abbil-
dung 5.13–d Seite 79). Die Spanne der Leguminosendichte in den für die Modellkonstruktion
verwendeten Daten reicht bei immerfeuchten Bedingungen (Null Trockenmonate) von fast
Null bis 45%, schließt also die jeweils niedrigsten und höchsten Werte der Leguminosendich-
te des gesamten Datensatzes ein. Auch bei zunehmender Zahl der Trockenmonate bleibt die
Streuung ähnlich groß. Leguminosen können in ihren Verbreitungsgebieten, beispielsweise in
Afrika oder Australien, in trockenen Gebieten als dominante Pflanzen vorkommen [129]. Man
findet auch zahlreiche Leguminosenarten, die zum größten Teil zur Unterfamilie (Caesalpi-
nioideae) gehören, in den tropischen feuchten Gebieten von Südamerika, Afrika und Asien
mit keinen oder wenigen Trockenmonaten [204]. Jedoch dominieren die Leguminosen dort
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nicht in der Vegetation [129].
Niederschlagsdaten
Weiterhin hat die Betrachtung der Abbildung 5.14–c gezeigt, dass man zwischen der durch-
schnittlichen Jahressumme der Niederschläge und der Leguminosendichte eine andere nicht-
lineare Korrelation definieren kann. Für diese nicht-lineare Korrelation wurde eine Maximum-
funktion (siehe Funktion (5.6) Seite 81) definiert und mit der durchschnittlichen Jahressumme
der Niederschläge und der Leguminosendichte in der Abbildung 5.15 eingetragen. Die Kor-
relationskoeffizient liegt dort bei 53%. Sie ist der höchste Korrelationskoeffizient von den bis
dahin gemachten Korrelationsanalysen in dieser Arbeit. In der Abbildung 5.15 ist zu sehen,
dass die Leguminosen in den Gebieten mit einer durchschnittlichen Jahressumme der Nie-
derschläge unter 249 mm und über 5 120 mm bei der Verwendung der Funktion (5.6) nicht
vorkommen.
Die beste Korrelation der Leguminosendichte wurde zum Klimawert Jahressumme der Nie-
derschläge gefunden. Es scheint, dass die Leguminosendichte mit steigender Niederschlagss-
umme einer Maximumfunktion folgt, wobei das Maximum bei ca. 1 250 mm liegt. Banett et
al. (2003) und Beale et al. (1991, 1993) berichten, dass verschiedene Arten von Trifolium in
solchen Gebieten Marokkos vorkommen, in welchen die mittlere Jahressumme der Nieder-
schläge über 500 mm liegt, und außerdem in Gebieten auf der italienischen Insel Sardinien,
in welchen die mittlere Jahressumme der Niederschläge zwischen 600 und 1 150 mm liegt
[14, 15, 9]. Es scheint dabei in diesen Gebieten eine Korrelation zwischen der Jahressumme
der Niederschläge und dem Vorkommen von (Trifolium sp.) zu geben. Leider werden keine
Daten zur Leguminosendichte geliefert.
6.2.2 Validierung des klimagetriebenen Modells
Zunächst war eine solche Validierung durchzuführen, bevor der Versuch einer Weiterentwick-
lung des Modells durch Einbezug weiterer Variablen, beispielsweise solchen des Bodens,
durchgeführt werden konnte. Dies war erforderlich, um zwischen mehreren Gleichungen mit
ähnlichem Korrelationskoeffizienten unterscheiden zu können.
Für diese Validierung war ein Datensatz zu beschaffen, der für die Konstruktion des Modells
nicht benutzt worden war. Bei der sehr selten bestimmten Größe Dichte der Leguminosen
konnten nur einige Arbeiten mit neuen Daten gefunden werden, die ausschließlich Untersu-
chungen in den feuchten bis halbtrockenen Wäldern und den Savannen Südamerikas betra-
fen. In dieser Beschränkung liegt eine gewisse, wenn auch unvermeidliche Einschränkung der
Überprüfung des Modells. Sie scheint tolerierbar, da letztlich vor allem die Niederschlagswer-
te als treibende Kräfte für die Leguminosendichte infrage zu kommen scheinen und diese in
dem sonst recht beschränkten Datensatz immerhin die Spanne 1 104 – 3 271 mm und damit
das Maximum und die gesamte absteigenden Seite der später benutzten Maximumfunktion
(Gleichung (5.6) Seite 81) überdecken.
Die Entscheidung für eine der Funktionen vor der Überprüfung des Einflusses weiterer Größen
neben denen des Klimas war erforderlich, da neben der Untersuchung des Zusammenhangs
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der Leguminosendichte selbst, was eine Dominanz des Einflusses dieser zusätzlichen Größen
unterstellt, auch der Zusammenhang der Abweichungen der gemessenen Leguminosendichte
von der durch Gleichung (5.6) vorhergesagten (Residuals) untersucht werden musste, was
wiederum einen geringeren Einfluss neben dem der Jahresniederschläge unterstellt.
6.2.3 Einfluss der Bodenparameter
Beale et al. (1993) publizierten Untersuchungen, die zeigten, dass das Vorkommen von Le-
guminosen in Marokko unter anderem auch vom pH Wert des Bodens abhängig ist. Eugene
et al. (2010), Correa et al. (2001) und Soussi et al. (1998) untersuchten die Einflüsse von Bo-
deneigenschaften wie pH Wert, Salzgehalt, organischer Kohlenstoffgehalt, CMK (Calcium,
Magnesium und Kalium), Austauschkapazität und Porenvolumen des Bodens auf das Wachs-
tum der Leguminosen und fanden zusammenhänge [57, 37, 213]. Aufgrund solcher Hinweise
wurden diese Bodeneigenschaften in die Korrelationsuntersuchungen einbezogen.
Auch hier ist zu berücksichtigen, dass Bodendaten in der Originalliteratur, aus der die Le-
guminosendichten entnommen wurden, in der Regel nicht enthalten sind. Daher musste auch
hier ein kompliziertes Verfahren ähnlich dem bei den Klimadaten angewandt werden, indem
zunächst die Lage des Bestimmungsorts der Leguminosendichte in einem bestimmten Git-
terelement des globalen Halbgradgitters festgestellt wurde und dann über den Bodentyp die
erforderlichen Daten abgeleitet wurden. Natürlich können sich auch hier Fehler einschleichen,
beispielsweise wenn der Boden des Bestimmungsorts nicht der dominante Boden des Gitter-
elements ist.
Verfügbares Wasser (AWC) im Boden
Publikationen deuten darauf hin, dass Trockenstress sich sowohl auf das Trockengewicht
bei Pflanzen [220, 140] als auch auf die Stickstofffixierung bei Leguminosen auswirkt [180,
215]. Tawfik (2008) veröffentlichte Ergebnisse über die Untersuchung des Einflusses des Tro-
ckenstresses auf das Wachstum der Leguminosenart Vigna radiata (L.) R. Wilczek [220].
Danach wurden Trockengewicht und Wachstum von Vigna radiata (L.) R. Wilczek signifi-
kant bei Trockenstress reduziert. Manjeru et al. (2007) veröffentlichten ähnliche Ergebnisse
bei einer Untersuchung des Einflusses des Trockenstresses auf das Trockengewicht der Legu-
minosenart Phaseolus vulgaris L. in Zimbabwe [140]. Sie berichten ebenfalls über ein redu-
ziertes Wachstum und Trockengewicht bei Trockenstress. Allerdings kann man bei Pflanzen
an ihrem natürlichen Standort, mittlere Bedingungen vorausgesetzt, von Trockenstress nicht
sprechen: Eine Pflanzenart, die an einem Standort mit 150 mm mittlerem Jahresniederschlag
natürlicherweise vorkommt und angepasst ist, erleidet dort keinen Trockenstress. Sie würde
vielmehr gestresst, wenn die Bedingungen plötzlich feuchter würden. Das Stresskonzept hilft
also für langfristige Geschehen am natürlichen Standort, so wie im Fall der Leguminosendich-
ten, nicht weiter. In dieser Arbeit ergaben sich keine Beziehungen zwischen der Wasserver-
fügbarkeit und der Leguminosendichte beziehungsweise ihrer Residuals.
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Gesamter verfügbarer Stickstoffgehalt des Bodens
Der Einfluss des verfügbaren Stickstoffs des Bodens auf die Stickstofffixierung bei den Legu-
minosen wurde bei Feldexperimenten oft untersucht. Die Zunahme des verfügbaren Stickstoffs
im Boden hemmt die N2 Fixierung bei den Leguminosen. In Labor– und Feldversuchen wurde
gezeigt, dass Leguminosen den für den Pflanzen verfügbaren Stickstoff des Bodens gegen-
über der Stickstofffixierung für ihr Wachstum und ihre biochemischen Prozesse bevorzugen
[102, 40]. Ähnliche Ergebnisse erhielten Becker et al. in einer Studie, in der sie die Effekte von
Harnsäure und Nitrat auf das Wachstum, die N2 Fixierungsrate und das Nodulengewicht von
Leguminosen untersucht haben [17]. Ihre Ergebnisse zeigen, dass der Nitratgehalt des Bodens
die N2 Fixierung bei den Leguminosen negativ beeinflusst, aber nicht ihre Biomassenbildung.
In der Korrelationsanalyse zwischen dem gesamten verfügbaren Stickstoffgehalt des Bodens
(TOT-N) und der Leguminosendichte wurde in dieser Arbeit kein Zusammenhang gefunden.
Ein solcher ist jedoch zu erwarten zwischen der Fixierungsrate je Leguminoseneinheit. Das
war aber nicht Gegenstand dieser Arbeit. Deswegen wurde der Stickstoffgehalt des Bodens
bei der Konstruktion des Modells nicht weiter berücksichtigt.
pH Wert des Bodens
Mulder und Van Veen haben im Jahr 1960 den Einfluss des pH Werts auf die N2 Fixierung bei
einer Leguminosenart untersucht [159]. Es ist wohl bekannt, dass die Leguminosen auf sau-
ren Böden schlechter als auf neutralen oder leicht alkalischen Böden wachsen können [239].
Dieses wird hauptsächlich durch die verringerte Stickstoffgewinnung aus der Luft bei Le-
guminosennodulen in sauren Böden verursacht. In diesen Böden kommen meistens andere
Stickstofffixierer, wie beispielsweise Erlen, vor. Correa et al. haben gezeigt, dass Legumino-
sen auf den pH Wert im Boden unterschiedlich reagieren können. Während das Wachstum von
Sinorhizobium meliloti Dangeard bei einem pH Wert von 4.0 gehemmt wurde, wuchs Mesor-
hizobium loti Jarvis bei diesem pH Wert unbeeinflusst [37]. In der vorliegenden Arbeit wurde
kein Zusammenhang zwischen Leguminosendichte und Boden pH gefunden.
Organisch gebundener Kohlenstoff (OC)
Der organische Kohlenstoffgehalt des Bodens beeinflusst die physikalischen, chemischen und
biologischen Prozesse wie die Verbesserung der Wasserspeicherkapazität, Kationen-Austausch-
Kapazität und die Mikroorganismenaktivität im Boden [236, 218, 194]. Dadurch kann der or-
ganische Kohlenstoffgehalt des Bodens das Pflanzenwachstum und damit die Dichte der Pflan-
zen an ihren natürlichen Standorten beeinflussen. Ebenso wurde der Einfluss von Legumino-
sen auf den organischen Kohlenstoffgehalt des Bodens in vielfach untersucht [251, 116, 93].
Untersuchungen zur Einwirkung des organischen Kohlenstoffgehalt auf die Leguminosendich-
te oder das Leguminosenwachstum fehlen allerdings.
Obwohl in der vorliegenden Arbeit kein Zusammenhang zwischen diesem Bodenparameter
und der Leguminosendichte gefunden wurde, ist es interessant zu sehen, dass der Kohlenstoff-
gehalt der Bodens an den zur Modellkonstruktion herangezogenen Orten zwischen ca. 0.5 und
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vier Prozent in 0–30 cm Tiefe und zwischen 0.2 und einem Prozent in 30–100 cm Tiefe liegt,
also wenigstens teilweise im humusreichen Bereich. Hoher Gehalt an organisch gebundenem
Kohlenstoff im Boden kann bei Fehlen ausreichender Basensättigung zur Acidität des Bodens
führen [126]. Das kann die Nodule-Bildung, die N2 Fixierung und das Wachstum der Legumi-
nosen und dadurch die Dichte der Leguminosen in diesen Gebieten hemmen. Möglicherweise
ist die 0.5 Grad Auflösung für die Untersuchung der Korrelation zwischen dieser Einfluss-
größe und der Leguminosendichte zu grob. Vielleicht fände man einen Zusammenhang, wenn
man die Untersuchung auf kleineren Flächen ausführte.
Kationen–Austauschkapazität (CEC)
Die Kationen sind wichtig für die Nährstoffversorgung der Pflanzen und den Mineralhaushalt
des Bodens. Außerdem beeinflussen sie wichtige Bodeneigenschaften und die biologischen
Aktivitäten im Boden. Die Kationen–Austauschkapazität des Bodens kann daher als ein Bo-
denbewertungsmaß angesehen werden [114]. Böden mit hohem CEC Gehalt weisen auf einen
hohen Gehalt an organischen Verbindungen und auf einem hohen Tongehalt, meist in mont-
morillonitischer Ausprägung, hin. Die CEC ist damit ein wesentliche Parameter für Boden-
fruchtbarkeit. Aus diesem Grund war es relevant, den Zusammenhang zwischen der CEC des
Bodens und der Leguminosendichte zu untersuchen.
In der vorliegenden Arbeit wurde keine Korrelation zwischen der CEC und der Leguminosen-
dichte in beiden Bodenschichten gefunden.
Ca–Mg–K Austauschkapazität (CMK)
Knöllchenbildung, Stickstofffixierung und die Biomassenbildung bei den Leguminosen wer-
den in Abwesenheit oder bei niedrigen Ca2+ und Mg2+ Konzentrationen (CMK) im Boden
beeinflusst. Die niedrige Ca2+ Konzentration mindert erheblich die Knöllchenanzahl, Knöll-
chenbiomasse und die Acetylen-Reduktions-Aktivität (ARA)1 der Knöllchen [22]. Miller et
al. (2008) berichten, dass die Leguminosen bei einem Mangel an Ca2+ und Mg2+ im Boden
mangelhafte Knöllchen bilden und deren Wachstum negativ beeinflusst wird [154]. Die Bakte-
rioiden an den Wurzeln von Leguminosen brauchen die hohe Konzentration von Mg2+ für die
maximale Verwendung des extern gelieferten ATP (Adenosintriphosphat) [22]. Lopez et al.
berichten, dass die Ca2+ und Mg2+ einen Einfluss auf die Biomassenbildung haben, dagegen
K keinen Einfluss darauf hat [134]. Man könnte also davon ausgehen, dass ein ein Einfluss
der Konzentration dieser drei Ionen im Boden auf die Leguminosendichte möglich erscheint.
Im Gegensatz dazu hat allerdings die Korrelationsanalyse zwischen der CMK des Bodens und
der Leguminosendichte in der vorliegenden Arbeit gezeigt, dass keine solche Verbindung zu
bestehen scheint. Wiederum kann man hier auf eine Anpassung von Pflanzen an ihren natürli-
chen Standort verweisen.
1ARA ist eine Methode für die Bestimmung der N2 Fixierung bei den Stickstofffixierern. Das zeigt die Stick-
stofffixierungskapazität der Bakterioiden bezogen auf die Knöllchenbiomasse
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Mittlere austauschbare Natriumkonzentration (ESP)
Natrium ruft die Bodensalinität hervor. In einer Arbeit von Russell et al. (1996) wurde über
die Toleranz der Leguminosen auf die Bodensalinität berichtet [186]. Das Trockengewicht
der Leguminosen nimmt mit der zunehmenden Salzkonzentration des Bodens ab. Auf einen
Salzstress reagieren die Pflanzen, indem sie ihre molekularen, biochemischen und physiolo-
gischen Eigenschaften ändern [205]. Salzstress bezieht ein Wasserdefizit mit ein, das durch
die Salzkonzentration in der Rhizosphäre2 verursacht wird. Das Resultat ist Zerstörung der
Homöostase und Ionenverteilung in den Zellen und Denaturierung des strukturellen und funk-
tionalen Proteins. Morphologische Symptome sind die Indikatoren der schädlichen Auswir-
kungen des Salzstresses. Salinität kann direkt das Wachstum beeinflussen. Das verringerte
Spross– und Triebwachstum wird möglicherweise die Dichte der Pflanze in ihrem Standort
beeinflussen [206].
Alle diese Untersuchungen deuteten darauf hin, dass die Dichte der Leguminosen von der ESP
beeinflusst werden kann. Jedoch zeigten die Ergebnisse der Korrelationsanalysen in der vor-
liegenden Arbeit keine Korrelation zwischen der ESP des Bodens und der Leguminosendichte
in beiden untersuchten Bodenschichten. Da Na+ wasserlöslich ist, ist die Konzentration des
austauschbaren Na+ des Bodens stark niederschlagsabhängig. Deswegen wird die Legumi-
nosendichte möglicherweise nicht direkt von der Konzentration des austauschbaren Na+ des
Bodens beeinflusst. Aufgrund der nicht bestehenden Korrelation zwischen der ESP und der
Leguminosendichte wurde die ESP bei der Konstruktion des Modells nicht weiter berücksich-
tigt.
Mittlere Lagerungsdichte des Bodens (Bulk density, Bulk)
Die Lagerungsdichte des Bodens fällt zumeist in den Bereich 1.0 und 2.0 g·cm−3. Bei über
1.6 g·cm−3 Lagerungsdichte des Bodens haben die Wurzeln Schwierigkeiten, in den Boden
einzudringen. Durch die Zunahme der Lagerungsdichte des Bodens nehmen Porenvolumen,
Luftmenge und Wassermenge im Boden ab [262]. Nadian et al. haben in einer Studie gezeigt,
dass sich die Lagerungsdichte des Bodens bei der Leguminosenart Trifolium subterraneum
L. direkt auf das Wurzelwachstum und auf die Aufnahme von Phosphor und damit auch auf
das Wachstum und die Biomassenbildung auswirkt [163]. Nan et al. (2002) beobachteten ähn-
liche Effekte der Lagerungsdichte bei Vicia faba L. [164]. Sie berichten, dass die Biomasse
und die Samenbildung dieser Leguminosenart abnimmt, wenn die Lagerungsdichte im Boden
zunimmt.
In der vorliegenden Arbeit wurde jedoch kein Zusammenhang zwischen Lagerungsdichte und
Leguminosendichte gefunden. Es mag sein, dass die vorgenannten Effekte nicht in direktem
Zusammenhang mit der Konkurrenzfähigkeit am natürlichen Standort stehen, da die Konkur-
renten der Leguminosen möglicherweise ebenso betroffen sind. Die Daten der Leguminosen-
dichte in der vorliegenden Arbeit stammen meistens aus den Gebieten mit holzigen Legu-
minosenarten, während die obengenannten Untersuchungen an krautigen Arten durchgeführt
2Rhizosphäre ist ein durch die Pflanzenwurzeln physikalisch, chemisch und biologisch beeinflusster Raum
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worden waren. Für die Konstruktion des Modells wurde die Lagerungsdichte nicht weiter be-
rücksichtigt.
Mittleres Porenvolumen
Das Porenvolumen quantifiziert die tatsächlich vorliegenden Hohlräume im Boden. Diese kön-
nen ganz oder teilweise mit Wasser gefüllt sein. Die Spanne des mittleren Porenvolumens be-
einflusst die Einlagerung des Wassers und die Zirkulation der Luft im Boden. Außerdem ist die
Größe des Porenvolumens mit dem Wasserpotenzial des Bodens bei gegebenem Wassergehalt
korreliert, was die Wasserverfügbarkeit für Pflanzen beeinflusst.
Grable und Siemer (1968) haben den Einfluss des Porenvolumens auf das Pflanzenwachstum
an Mais untersucht [81]. Das Wachstum der Wurzeln und der Pflanzen insgesamt wurde durch
ein verringertes Porenvolumen negativ beeinflusst.
Athar et al. (2007) zeigen in einer Arbeit über Leguminosen, dass das Porenvolumen das
verfügbare Wasser beeinflusst [5]. Dadurch wird auch die Biomassenbildung bei den Legumi-
nosen beeinflusst. Die meisten dieser Studien wurden auf Versuchsfeldern an Kulturpflanzen
durchgeführt. Eine Studie mit Leguminosenarten an ihren natürlichen Vorkommensgebieten
wurde nicht gefunden. Da bei den für die Konstruktion des Modells benutzten Daten kein
Zusammenhang der Leguminosendichte mit dem mittleren Porenvolumen gefunden wurde,
wurde das Porenvolumen bei der Konstruktion des Modells nicht mehr berücksichtigt.
6.2.4 Globale Anwendung des GDL Modells
Die globale Anwendbarkeit des Modells ist Voraussetzung dafür, dass es als Basis für die
Berechnung der Leguminosendichte in globalen Modellen des Kohlenstoff– und Stickstoff-
kreislaufs verwendet werden kann. Im Nitrogen Carbon Interaction Model (NCIM, [53]) bei-
spielsweise könnte ein berechneter Wert der Leguminosendichte direkt den vorgeschriebenen
Wert für die Variable legnpp ersetzen.
Die globale Anwendung des GDL ist unschwer durchzuführen, da ein globaler Datensatz für
die mittlere Jahrestemperatur für das heute in Modellen bevorzugte Gitter von einem halben
Grad geographischer Länge und Breite (55 km Seitenlänge am Äquator) Auflösung verfügbar
ist und laufend gepflegt wird [39]. Das Ergebnis des GDL ist somit eine Weltkarte der Legu-
minosendichte mit dieser Auflösung, wie sie in Abbildung 5.24 auf Seite 99 gezeigt wurde.
Leider stand für die Validierung kein globaler Datensatz wie im Fall des Alnus Distribution
Model (ADM) zur Verfügung. Zwar enthält die GBIF Datenbank, die für die Überprüfung des
Alnus Modells benutzt wurde, auch Daten zu Leguminosen. Da, im Gegensatz zu Erlen, die
Leguminosen weltweit verbreitet sind, wäre das Resultat der Auswertung der GBIF Datenbank
lediglich eine mehr oder weniger gleichmäßige globale Abdeckung, nicht jedoch Information
zur Erlendichte.
Ammann (1999) untersuchte die Bedeutung der Leguminosen in den Schweizer Alpen [2]
und fand eine Leguminosendichte von im Mittel 15 Prozent. Komarkova (1979) und Mary
und Webber (1982) bestimmten die Leguminosendichte in den Gebirgen der USA auf über 20
Prozent [121, 143]. Die Modellergebnisse widersprechen dem nicht, wenngleich natürlich nur
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eine begrenzte Auflösung erreicht wird.
Hohe Leguminosendichten berechnet das Modell für die semihumiden Gebiete der warmge-
mäßigten Zone in den USA und Ostasien und in den semihumiden Gebieten Süd– und Mit-
telamerikas, Afrikas, sowie Nordaustraliens. Dies passt zu Hinweisen in der Literatur, dass
nämlich Leguminosen in tropischen Trockenwäldern und Savannen Südamerikas die domi-
nierende Pflanzenfamilie sind [185, 78, 71, 142]. Wird der Anteil von Leguminosen angege-
ben, so liegt dieser zwischen 25 und 35 Prozent und kann sogar zwischen 14 und 90 Prozent
streuen [185, 71, 142].
Geringer ist die modellierte Leguminosendichte in ariden Gebieten sowie in borealen, subpo-
laren und polaren Gebieten, da dort die Höhe der Jahresniederschläge ähnlich gering ist wie in
wärmeren Trockengebieten. Es gibt Untersuchungen, dass Leguminosen nicht in Gebieten mit
einer durchschnittlichen Jahressumme der Niederschläge von weniger 200 mm vorkommen
[19]. In einem von Ramawat (2010) herausgegebenen Buch sind die in Wüsten vorkommen-
den Pflanzen und die Klimafaktoren in ihren Gebieten detailliert beschrieben [179]. Legumi-
nosen fehlten in Gebieten mit einer mittleren Jahressumme der Niederschläge von weniger als
200 mm. Kakteenarten können in Trockengebieten, die eine Jahressumme der Niederschläge
von bis zu 40 mm vorkommen, wo keine Leguminosen auftreten [141]. Im Süden Grönlands
kommen noch insgesamt 575 Pflanzenarten vor. Davon gehören nur elf Arten zur Familie der
Leguminosen [26].
Das Modell berechnet in borealen Gebieten Leguminosendichten von bis zu fünf Prozent.
Sprent (2009) hat über die in den borealen Gebieten vorkommenden Leguminosenarten be-
richtet [216]. Er fand Leguminosenarten wie Oxytropis arctobia (Pall.) Fisch. ex SC, Trifo-
lium spp., Medicago spp. und Lotus spp.. Es fehlt jedoch die Angabe über den Anteil der
Leguminosen in diesen Gebieten. Sie nehmen jedoch keinen bedeutenden Platz im Artenin-
ventar dieser Gebiete ein.
In tropischen Regenwäldern wird die Leguminosendichte mit ca. fünf Prozent berechnet. Run-
del (1989) und Crews (1999) geben die Leguminosendichte in den tropischen Regenwäldern
mit zwei bis acht Prozent an [185, 40]. Das entspricht den Ergebnissen des Modells in diesen
Gebieten.
Für temperierte Gebiete wird eine Leguminosendichte zwischen 15 und 35 Prozent durch das
Modell berechnet, je nach dem mittleren Jahresniederschlag in diesen Gebieten. Crews (1999)
berichtete über das Vorkommen der krautigen Leguminosen in temperierten Gebieten, aber er
gibt keine Information über den Anteil der Leguminosen [40]. Arianoutsou und Thanos (1996)
geben den Anteil der Leguminosen nach Artenanzahl in temperierten Gebieten Europas mit
zwischen vier und 13 Prozent der gesamten Artenanzahl an [4].
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7 Zusammenfassung
In dieser Arbeit wurden zwei Modelle entwickelt. Das Alnus-Distribution-Modell (ADM) be-
schreibt die Verbreitung der Erlen mithilfe der Klimaparameter mittlere Jahressumme der Nie-
derschläge und mittlere Jahrestemperatur unter Einbezug von Information über die potentielle
natürliche Vegetation des Gebiets und der Bodentypen. Das Global Density of Legumes Mo-
dell (GDL) sagt die Leguminosendichte vorher auf der Basis der mittleren Jahressumme der
Niederschläge. Beide Modelle sind zur Anwendung im globalen Maßstab für das heute übliche
Gitter von 0.5 Grad geographischer Länge und Breite gedacht. Sie sollen die Modellierung des
Stickstoffhaushalts in globalen Biosphärenmodellen verbessern helfen, indem sie die Model-
lierung der Fixierung von Luftstickstoff unterstützen. Die Konstruktionen der Modelle basiert
auf Datensätzen über die Verbreitung der Erlen bzw. über die Dichte der Leguminosen in ihren
natürlichen Standorten.
Die Untersuchungen haben gezeigt, dass es für die Verbreitung der Erlen klare Grenzen in
einem Feld der entsprechenden Klimavariablen gibt, das sich durch drei Geraden umschreiben
lässt.
Für die Modellierung der Verbreitung der Erlen weltweit wurden bessere Ergebnisse erzielt,
indem zur Modellierung der Erlenverbreitung zusätzlich zu den Klimaparametern die potenti-
elle natürliche Vegetationen und die Bodentypen einbezogen wurden. Beim Vergleich dieser
Modellergebnisse mit einer globalen Datenbank GBIF [70] zur Verbreitung von Pflanzenarten
ergaben sich noch gewisse Unterschiede, die aber vermutlich auf eine ungenügende Dokumen-
tation in der Datenbank zurückgeführt werden können, wie ein Vergleich mit Literaturangaben
belegt.
Im zweiten Teil der Arbeit, der Entwicklung eines Modells zur Vorhersage der Leguminosen-
dichte, wurden zur Bestimmung geeigneter Variablen zunächst Korrelationsanalysen zwischen
der Leguminosendichte und sechs Klimawerten sowie neun Bodenwerten durchgeführt. Dabei
wurde festgestellt, dass die Leguminosendichte durch die mittlere Jahressumme der Nieder-
schläge im Wesentlichen bestimmt wird. Die entsprechende Funktion, die beide Größen kop-
pelt, ist eine Maximumfunktion, die eine niedrige Leguminosendichte für geringe und für sehr
hohe Niederschläge vorhersagt. Die größte Leguminosendichte mit bis zu 35 Prozent Anteil
der Leguminosenbiomasse an der Gesamtbiomasse ergibt sich für eine mittlere Jahressumme
der Niederschläge von rund 1 250 mm.
Die Validierung der beiden Modelle hat eine verhältnismäßig gute Übereinstimmung der Mo-




Tabelle 8.1 enthält alle zur Konstruktion des Alnus Distribution Model benutzten Daten zur Er-
lenverbreitung weltweit. Insgesamt wurden Datensätze für die Erlenverbreitung an 410 Stand-
orten in sieben Datenbanken gefunden [48, 230, 111, 244, 130, 77, 62]. Neben der Höhenlage
des Standorts und seinen Koordinaten wurden auch Angaben zur mittleren Jahrestempera-
tur und zur Jahressumme der Niederschläge aus der jeweiligen Datenbank entnommen. Für
den Fall, dass die Originalangaben diese Klimawerte nicht enthielten, wurden diese aus ei-
nem gitterbezogenen Datensatz [39] entnommen, nachdem der jeweilige Standort nach seinen
Koordinaten einem Gitterelement zugeordnet worden war. Die Höhenangaben sowie die Kli-
mawerte wurden dann auf Plausibilität überprüft und nötigenfalls korrigiert.
Tab. 8.1: Die für die Konstruktion das Alnus Distribution Model benutzten Erlenarten und ihre Stand-
orte aus sieben Datenbanken. Alle Angaben wurden manuell auf ihre Plausibilität hin geprüft
und gegebenenfalls entsprechend korrigiert (siehe Material und Methode). Klimawerte, die
aus einem gitterbezogenen Datensatz hinzugrfügt werden mussten sind fett hervorgehoben.
Die jeweilige Erlenart wird jeweils in der linken Spalte vor ihren Standorten genannt.
Standort: Lage der Standorte. Höhe: Die Höhenlage der Standorte (msm). Lat.: Geografische
Breite. Lon.: Geografische Länge. Temp.: Mittlere Jahrestemperatur des jeweiligen Standorts
(◦C). Nied.: Mittlere Jahressumme der Niederschläge des jeweiligen Standorts (mm).
Standort Höhe Lat. Lon. Temp. Nied.
A. acuminata HBK(91)
Argentina, Catamarca 1 507 27◦23′44′′ S 65◦58′53′′ W 13.1 929
Argentina, Tucuman 2 340 26◦57′ S 65◦46′ W 13.9 555
Brazil, Amazonas 253 8◦49′00′′ S 74◦54′00′′ W 20.2 958
Bolivia, Provincia Sud Cinti 2 340 21◦4′12′′ S 64◦21′36′′ W 17.1 1 288
Bolivia, Chuquisaca,
Cerro Bufete 2 250-2 300 20◦50′ S 64◦22′ W 18.6 839
Bolivia, Chuquisaca 3 183 18◦57′52′′ S 65◦20′38′′ W 13.9 899
Bolivia, Chuquisaca 2 552 19◦37′24′′ S 64◦19′02′′ W 18.6 1 079
Bolivia Chuquisaca, San Lorenzo 1 840 19◦57′06′′ S 64◦14′24′′ W 17.2 1 228
Bolivia, Chuquisaca,
Primera Seccion Monteagudo 2 438 20◦12′04′′ S 64◦17′54′′ W 18.4 704
Bolivia, Cochabamba, Siberia 2 700 17◦46′59′′ S 64◦47′39′′ W 16.9 708
Bolivia, Cochabamba, Siberia 2 950 17◦48′45′′ S 64◦45′59′′ W 16.9 708





Standort Höhe Lat. Lon. Temp. Nied.
Bolivia, la Paz,
Parque Nac. de Choq. 3 550-3 680 16◦56′ S 67◦17′ W 17.1 540
Bolivia, la Paz 3 550-3 850 16◦57′ S 67◦10′ W 17.1 540
Bolivia, la Paz
Anmi, Apolobamba 2 530 15◦11′24′′ S 68◦53′08′′ W 13.1 615
Bolivia, Potosi 3 280 18◦52′59′′ S 65◦26′25′′ W 14.2 1 453
Bolivia, Santa Cruz 2 580 18◦43′ S 64◦01′ W 18.5 1 375
Bolivia, Santa Cruz 1 700 18◦12′00′′ S 63◦52′05′′ W 18.6 824
Bolivia, Santa Cruz
de la sierra 450 12◦24′ S 85◦32′ W 8.5 652
Bolivia, Santa Cruz, Guapural 2 150 18◦40′ S 64◦01′ W 18.6 524
Bolivia, Santa Cruz, Siberia 2 850 17◦50′38′′ S 64◦41′34′′ W 14.2 1 453
Bolivia, Tarija 1 480 22◦06′ S 64◦40′ W 13.3 660
Bolivia, Tarija 2 260-2 380 22◦10′44′′ S 64◦36′33′′ W 13.3 660
Kolombien, Cauca 2 973 2◦42′12′′ N 76◦08′08′′ W 13.2 1 350
Costa Rica, San Isidro 2 006 9◦28′48′′ N 83◦40′48′′ W 13.2 2 679
Costa Rica, Alajuela, monteverde 1 100 10◦22′00′′ N 84◦47′00′′ W 14.6 2 330
Costa Rica, Cartago,
Cerro de la Muerte 1 750 9◦45′00′′ N 83◦57′00′′ W 17.0 2 195
Costa Rica, Heredia 2 500 10◦07′48′′ N 84◦05′24′′ W 17.0 2 195
Costa Rica, Limon 2 400 9◦25′12′′ N 83◦18′00′′ W 20.5 4 136
Costa Rica, Limon 2 500 9◦07′15′′ N 82◦57′55′′ W 19.5 1 875
Costa Rica, San Jose
Cerros Escazala Carpintera 1 950-2 100 9◦50′24′′ N 84◦07′12′′ W 18.0 4 800
Costa Sica, San Jose 1 653 9◦40′ N 84◦00′ W 18.0 4 800
El Salvador, Santa Ana,
Volcan de Santa Ana 2 055 13◦52′ N 89◦37′46′′ W 20.6 1 600
Honduras, Lempira, Celaque 2 100 14◦33′ N 88◦40′ W 17.8 1 113
Ekuador, Azuay 2 500 2◦55′12′′ S 78◦59′55′′ W 13.7 555
Ekuador, Azuay 3 120 03◦08′ S 79◦02′ W 14.8 626
Ekuador, Canar 30 2◦30′ S 78◦53′ W 24.6 2 330
Ekuador, Canar 2 000 2◦30′36′′ S 79◦07′12′′ W 10.3 495
Ekuador, Canar 3 340 2◦34′ S 78◦56′ W 10.3 495
Ekuador, Carchi 2 950 0◦37′ N 77◦58′ W 14.6 1 151
Ekuador, Chimborazo 2 840 2◦15′24′′ S 78◦48′30′′ W 13.7 555
Ekuador, Chimborazo 2 690 1◦31′09′′ S 78◦30′08′′ W 13.2 630
Ekuador, Chimborazo, Palictahua 2 800 1◦30′ S 78◦27′ W 13.2 630
Ekuador, Chimborazo, Licto 2 900 1◦46′ S 78◦36′ W 13.0 914
Ekuador, Cotopaxi 2 680 0◦58′ S 77◦47′ W 18.5 1 378
Ekuador, Cotopaxi 3 020 0◦47′ S 78◦34′ W 18.5 1 378
Ekuador, El Oro 3 011 03◦33′ S 79◦11′ W 14.8 626
Ekuador, El Oro 3 000-3 100 3◦30′ S 79◦28′ W 14.8 626





Standort Höhe Lat. Lon. Temp. Nied.
Ekuador, Imbabura 3 100 0◦12′ S 78◦22′ W 10.8 1 258
Ekuador, Loja 2 400 03◦38′ S 79◦14′ W 13.4 692
Ekuador, Loja, Cerro Villonaco 2 340 04◦01′08′′ S 79◦14′41′′ W 16.5 910
Ekuador, Loja 2 700 04◦25′ S 79◦15′ W 16.5 910
Ekuador, Loja 2 610 03◦54′08′′ S 79◦14′54′′ W 13.4 692
Ekuador, Napo 2 650 0◦23′ S 78◦01′ W 10.8 1 258
Ekuador, Napo 3 200-3 250 0◦13′ S 78◦3′ W 10.8 1 258
Ekuador, Pichincha 3 000-3 500 0◦27′ S 78◦18′ W 10.8 1 258
Ekuador, Pichincha 3 000-3 500 2◦22′ S 78◦27′ W 13.4 849
Ekuador, Tungurahua 2 800-3 000 1◦25′ S 78◦26′ W 13.0 914
Ekuador, Tungurahua 3 400 1◦26′ S 78◦07′ W 13.0 914
Ekuador, Zamora-chinchipe 2 310 03◦58′ S 79◦04′ W 13.4 692
Ekuador, Zamora-chinchipe 2 254 04◦24′43′′ S 79◦09′33′′ W 16.5 910
Mexico, Chiapas 1 800 15◦06′00′′ N 92◦05′24′′ W 18.7 2 330
Mexico, Chiapas 1 600 16◦51′00′′ N 92◦28′48′′ W 17.6 1 207
Mexico, Chiapas 1 400 16◦46′48′′ N 92◦30′36′′ W 17.6 1 207
Mexico, Chihuahua 1 560 28◦30′ N 105◦59′ W 17.6 1 198
Mexico, Guerrero 1 160 17◦40′ N 100◦00′ W 20.7 1 412
Mexico, Jalisco 600 20◦57′36′′ N 103◦55′12′′ W 18.1 1 550
Mexico, Mexico 2 500 19◦20′ N 99◦30′ W 13.2 719
Mexico, Michoacan 2 700 19◦10′ N 101◦50′ W 17.3 539
Mexico, Oaxaca 1 650 17◦00′ N 96◦30′ W 18.5 716
Mexico, Oaxaca 2 300 17◦44′ N 97◦06′ W 16.9 806
Mexico, Oaxaca 1 600 17◦45′ N 96◦30′ W 17.0 437
Mexico, Puebla 1 500-2 000 18◦50′ N 98◦00′ W 10.5 1 150
Mexico, Jesus del Monte 2 100 19◦39′59′′ N 101◦9′9′′ W 17.3 539
Mexico, Mun. de Totontepec 1 900 17◦15′00′′ N 96◦1′23′′ W 18.5 668
Mexico, Rancho Mitziton 2 383 16◦38′40′′ N 92◦32′40′′ W 18.7 1 097
Mexico, S. Pablo Macuiltianguis 2 100 17◦33′00′′ N 96◦3′00′′ W 20.6 1 600
Panama,
Despues de Altos 1 670 8◦30′00′′N 82◦30′00′′ W 18.5 2 333
Panama, Parque
Internacional la Amistad 1 500 8◦34′00′′N 83◦52′00′′ W 14.6 2 776
Peru, Cajamarca 2 970 7◦01′28′′ S 78◦54′59′′ W 13.8 600
Peru, Cajamarca 2 800 6◦30′ S 79◦03′ W 18.6 824
Peru, Cusco, Vilcabamba 2 650 13◦03′46′′ S 72◦55′51′′ W 11.0 929
Peru, Cusco, Limatambo 2 450-2 710 13◦33′10′′ S 72◦32′11′′ W 8.6 1 090
Peru, Huanuco 2 430 9◦35′ S 76◦05′ W 13.5 661
Peru, Celendin-Balsas 2 700 6◦52′20′′ S 78◦7′20′′ W 13.1 649
Peru, Challhuanca 2 887 14◦3′00′′ S 73◦15′00′′ W 7.0 749
Peru, Choctamal 2 400 6◦24′00′′ S 77◦57′60′′ W 18.7 1 071
Peru, Pedro Ruíz-Moyobamba 2 000 6◦00′00′′ S 78◦00′00′′ W 17.2 768





Standort Höhe Lat. Lon. Temp. Nied.
Peru, Tankarpata 3 500 13◦31′12′′ S 71◦58′12′′ W 12.0 899
A. barbata C. A. Mey (2)
Republic of Georgia 1 150 41◦36′06′′ N 41◦51′00′′ E 12.8 1 797
Republic of Georgia, kartli 1 200 41◦48′15′′ N 42◦29′56′′ E 6.3 715
A. cordata (Loisel.) Duby. und A. subcordata C.A. Mey (3)
Niederlande 0 52◦37′ N 5◦51′ E 8.9 1 105
Deutschland, NRW 130 51◦38′41′′ N 7◦36′59′′ E 12.3 621
Belgien, Hainaut 400 50◦24′00′′ N 6◦44′00′′ E 6.2 764
A. cremastogyne Burkill (1)
China, Yunnan 2 050-2 200 27◦48′05′′ N 98◦34′07′′ E 6.9 779
A. crispa (Dryand. in Ait.) Pursh (1)
USA, North Carolina, Mitchell 1 900 36◦07′ N 82◦07′ W 11.9 1 290
A. fernandi-coburgii C.K. Schneider (1)
China, Yunnan 2 050-2 200 27◦48′05′′ N 98◦34′07′′ E 6.3 779
A. firma Sieb. & Zucc. (1)
Japan, Ibaraki 60 36◦30′05′′ N 140◦21′00′′ E 12.4 1 529
A. formasana (Burkill) Makino (4)
China 2 800 26◦24′67′′ N 97◦33′01′′E 11.0 1 532
Chinese, Taipei 1 890 23◦16′48′′ N 120◦53′24′′E 19.4 1 872
Chinese, Taipei 2 100 23◦31′12′′ N 120◦53′24′′E 13.6 2 801
Chinese, Taipei 1 130 24◦22′12′′ N 121◦44′24′′E 15.8 2 600
A. fruticosa (Du Roi) Spreng. (1)
Russland, Primorminye 1 600 43◦20′36′′ N 133◦39′23′′ E -2.1 704
A. glutinosa (L.) Gaerten (33)
Andora, Sant Julia de Loria 840 42◦32′24′′ N 1◦34′12′′ E 10.3 1 095
Belgium, Hainaut 0 50◦38′41′′ N 3◦16′59′′ E 10.7 1 088
France
Gorges de Montcheyrol 235 45◦19′48′′ N 1◦17′24′′E 12.1 915
France, Znieff, Vallee de Llo 2 200 42◦25′12′′ N 2◦4′48′′E 18.6 814
Republic of Georgia, Ajara 400 41◦30′46′′ N 41◦48′29′′ E 13.6 1 062
Spanien 800 42◦5′24′′ N 5◦5′24′′ W 13.0 645
Spanien, Alcala de los Gazules 115 36◦28′12′′ N 5◦40′12′′ W 13.9 1 154
Spanien, Alcaraz
Marge del Riu Guadalmena 1 420 38◦37′12′′ N 2◦22′12′′ W 11.4 587
Spanien, Badajoz 230 38◦52′12′′ N 6◦51′48′′ W 16.3 510
Spanien, Cordoba 260 37◦55′48′′ N 4◦58′48′′ W 15.8 671
Spanien
Desembocadura de la Galera 10 40◦42′36′′ N 0◦30′48′′ E 16.8 602
Spanien, Ginestar 30 41◦1′48′′ N 0◦40′48′′ E 13.0 1 004
Spanien, Guadalupe
Ermita del Humiladero 980 39◦30′00′′ N 5◦22′48′′ W 13.9 1 168
Spanien, Higuera la Real 570 38◦8′24′′ N 6◦39′36′′ W 15.1 758





Standort Höhe Lat. Lon. Temp. Nied.
Spanien, Marin 0 42◦24′36′′ N 8◦42′00′′ W 14.3 1 461
Spanien, Noguera Ribagorcana 287 41◦5′24′′ N 0◦6′00′′ E 12.9 716
Spanien, Rio del Herradero 280 40◦00′00′′ N 5◦30′00′′ W 10.4 972
Spanien, Rio Ebro
Pesquera de Ebro 0 42◦43′12′′ N 3◦43′48′′ W 10.6 694
Spanien, Rio Ladrillar 330 40◦20′24′′ N 6◦10′12′′ W 13.8 555
Spanien, Riosa, La Vara 550 43◦13′12′′ N 5◦51′36′′ W 13.8 911
Spanien, Salinas
San Juan de Nieva 1 490 43◦4′48′′ N 5◦4′48′′ W 13.8 953
Spanien, Sallent 0 41◦46′12′′ N 1◦51′36′′ E 14.7 569
Spanien, Uraska, Arridantza 1 030 42◦47′24′′ N 2◦16′48′′ W 10.4 501
Spanien, Valdes, Cuevas 0 43◦33′36′′ N 7◦42′36′′ W 15.3 977
Spanien, Vegarienza 1 260 42◦48′36′′ N 5◦58′48′′ W 13.3 1 052
USA, Missouri, boone 250 39◦02′00′′N 92◦20′00′′ W 12.5 954
USA, Missouri, bollinger 380 37◦20′00′′ N 91◦02′00′′ W 13.6 1 108
USA, Missouri, shannon 250 37◦09′00′′N 91◦23′00′′ W 13.6 1 108
USA, Missouri, dade 350 37◦26′00′′N 93◦51′00′′ W 14.1 1437
USA, Missouri, crawford 305 37◦58′00′′N 91◦17′00′′ W 12.9 1 092
USA, Missouri, greene 280 37◦16′00′′ N 93◦21′00′′ W 13.6 1 062
USA, Montana, flathead 900 48◦20′00′′N 114◦15′01′′ W 4.5 791
A. hirsuta (Fischer) C.K. Schneider (3)
Russland, Primorminye 200-400 43◦06′11′′ N 131◦31′32′′E 4.3 774
Russland, Primorminye 0-50 42◦52′16′′ N 133◦47′37′′E 4.6 768
Russland, Primorminye 50-100 42◦35′53′′ N 131◦12′15′′E 4.8 776
A. incana (L.) Moench (46)
USA, Alaska, 91 Copper R. BasinMile,
Richardson Hwy. 420 61◦48′00′′ N 145◦12′00′′W −2.3 1 094
USA, Alaska, Copper R. Basin,
Richardson Hwy. 500 62◦13′48′′ N 145◦21′36′′W −2.3 1 108
USA, Alaska, Tanana Valley
Mile 1302 USA, Alaska Hwy. 430 63◦18′36′′ N 142◦36′00′′W −4.0 1 547
USA, Alaska, Tanana Valley R. 480 63◦52′48′′ N 144◦54′00′′W −5.2 899
USA, Alaska, Yukon-Tanana 610 65◦15′00′′ N 143◦41′24′′W −7.8 769
USA, Alaska, Yukon Flats,
Yukon R. 40 km below Circle 360 65◦57′00′′ N 144◦7′48′′W −6.1 689
USA, Alaska, Wickersham Dome
Fire Research Area 270 65◦9′00′′ N 147◦52′48′′W −6.6 208
USA, Alaska Yukon Flats,
Moose Lake area 250 66◦6′36′′ N 148◦7′48′′W −5.9 195
USA, Greater Anchorage 500 61◦00′ N 149◦00′W −3.3 360
USA, Maine, Franklin 353 44◦54′00′′ N 70◦27′00′′W 4.1 1 330
USA, Massachusetts, Middlesex 410 42◦30′00′′ N 71◦20′00′′W 8.8 1 145





Standort Höhe Lat. Lon. Temp. Nied.
USA, New york, Franklin 500 44◦16′50′′ N 74◦16′20′′W 5.8 1 053
USA, Oregon, Umatilla 1 170 45◦30′01′′ N 118◦30′01′′W 8.2 331
USA, Oregon, Clatsop 500 45◦58′00′′ N 123◦40′00′′W 8.8 1 124
USA, Oregon, Grant 1 300 44◦30′01′′ N 119◦00′01′′W 4.5 809
USA, Rhode Island, Providence 100 41◦50′00′′ N 71◦36′00′′W 12.7 989
USA, Wisconsin, Sauk 210 43◦27′00′′ N 89◦57′00′′W 10.4 1 094
USA, Wisconsin 305 43◦40′01′′ N 88◦11′49′′W 10.9 959
Deutschland, NRW 405 50◦24′00′′ N 6◦44′00′′E 7.3 652
USA, California, Plumas 1 950 39◦59′00′′ N 120◦52′00′′W 9.8 510
USA, California, Sierra 1 585 39◦35′00′′ N 120◦33′00′′W 9.8 518
USA, California, Butte 1 372 39◦39′00′′ N 121◦34′00′′W 13.7 532
USA, California, Plumas 1 432 39◦59′00′′ N 120◦52′00′′W 7.9 809
USA, Colorado Lake 3 066 39◦17′05′′ N 106◦26′49′′W −1.6 386
USA, Missouri, Mcdonald 330 36◦38′00′′ N 94◦21′00′′W 14.3 1 091
USA, Missouri, Douglas 320 36◦57′00′′ N 92◦29′00′′W 13.1 955
USA, Missouri, Dent 365 37◦38′00′′ N 91◦31′00′′W 13.1 1 009
USA, Alaska, Beaver Creek Area 180 66◦12′36′′ N 164◦55′27′′W −6.0 323
Kanada, Attawapiskat River 110 53◦7′48′′N 84◦34′00′′ W −2.8 684
Kanada, Big Trout Lake 70 53◦48′36′′ N 83◦18′00′′ W −2.1 615
Kanada, Fort McPherson 280 67◦25′48′′ N 89◦52′48′′ W −7.7 318
Kanada, Fort Smith (NT),
On bank of Slave River 780 60◦00′00′′ N 134◦52′40′′ W −3.2 339
Kanada, Horn Lake,
Flood plain of Rat River 50 67◦43′48′′ N 111◦52′53′′ W −11.6 234
USA, Alaska, Cook Inlet,
Potter Marsh 860 61◦6′00′′ N 136◦00′00′′ W −4.8 555
USA, Alaska, Cook Inlet,
Susitna Clearcut Res. Area 250 62◦16′48′′ N 149◦54′24′′ W −2.2 305
USA, Alaska Cook Inlet,
Susitna Clearcut Res. Area 700 62◦18′36′′ N 149◦34′48′′ W −2.8 345
USA, Alaska, Kenai Mts. 0 60◦54′00′′ N 150◦7′36′′ W -3.0 527
USA, Alaska, Matanuska Valley,
Matanuska 20 61◦31′48′′ N 149◦00′00′′ W −8.4 330
USA, Alaska, Richardson Hwy. 1 000 64◦1′24′′N 149◦13′48′′ W −5.0 644
USA, Alaska, Talkeetna Mts.
Mile 73 Glenn Hwy. 1 100 61◦46′48′′ N 145◦42′36′′ W −4.5 585
USA, Alaska, Tanana Lowlands,
Tanana River 250 64◦43′48′′ N 148◦27′00′′ W −4.2 240
USA, Alaska, Tanana River 118 64◦42′36′′ N 148◦9′00′′ W −4.1 343
USA, Massachusetts, Wakefield 30 42◦30′00′′ N 71◦04′22′′ W 8.8 1 145
USA, Wisconsin, Iowa 40 42◦59′24′′ N 71◦3′36′′ W 8.0 818
USA, Wisconsin, Marinette 480 45◦20′24′′ N 90◦7′58′′W 6.1 775





Standort Höhe Lat. Lon. Temp. Nied.
Japan, Hokkaido 95 42◦03′05′′ N 141◦36′00′′ E 9.5 1 100
A. japonica (Thunb.) Steud. (2)
Russland, Primorminye 0-50 42◦52′16′′ N 133◦47′37′′ E 4.4 764
Russland, Primorminye 50-100 42◦35′53′′ N 131◦12′15′′ E 4.8 776
A. jorullensis Kunth (33)
Guatemala, Huehuetenango,
La miona 3 100 15◦47′24′′ N 91◦30′40′′ W 19.2 1 209
Guatemala, Huehuetenango,
Chemal 3 030 15◦40′ N 91◦35′ W 19.2 1 209
Guatemala, Solola 1 600 14◦40′ N 91◦15′ W 16.4 2 186
Guatemala, Totonicapan,
Sierra maria tecun 3 200 14◦54′48′′ N 91◦19′21′′ W 16.3 2 500
Mexico, Chiapas 1 700-1 900 16◦30′ N 92◦30′ W 18.7 1 097
Mexico, Chiapas 1 700 15◦22′12′′ N 92◦16′12′′ W 18.7 2 330
Mexico, Chiapas 2 800 15◦26′24′′ N 92◦19′12′′ W 18.7 2 330
Mexico, Distrito federal 2 650 19◦15′ N 99◦10′ W 13.1 1 180
Mexico, Durango 2 400 24◦50′ N 104◦50′ W 15.3 465
Mexico, Guerrero 2 490 17◦40′ N 100◦00′ W 20.7 1 412
Mexico, Guanajuato 2 450 21◦00′ N 101◦00′ W 18.4 1 390
Mexico, Jalisco 2 035 22◦53′32′′ N 103◦52′35′′ W 18.1 1 550
Mexico, Mexico 3 500 19◦20′ N 99◦30′ W 13.2 719
Mexico, Michoacan 920 19◦10′ N 101◦50′ W 17.3 539
Mexico, Michoacan 2 440 19◦22′ N 101◦19′ W 18.5 716
Mexico, Morelos 2 600 18◦45′ N 99◦00′ W 20.2 980
Mexico, Oaxaca 2 730 17◦00′ N 96◦30′ W 17.0 1 248
Mexico, Queretaro 2 800 21◦00′ N 99◦55′ W 14.1 914
Mexico, Veracruz 2 400 19◦20′ N 96◦40′ W 13.4 667
Mexico, Veracruz 3 300 19◦31′ N 97◦12′ W 14.3 814
Argentinien, Jujuy 2 600 23◦30′ S 64◦59′ W 15.4 650
Kolombien, Caldas 2 900 05◦30′ N 75◦48′ W 16.2 958
Ekuador, Azuay 2 350 02◦15′ S 78◦56′ W 13.7 555
Ekuador, Canar 2 680 02◦42′ S 78◦54′ W 13.7 555
Ekuador, Chimborazo 2 900 01◦40′ S 78◦39′ W 13.2 630
Ekuador, Cotopaxi 2 772 0◦35′40′′ S 78◦49′54′′ W 18.1 1 307
Ekuador, Napo 700 0◦30′ N 77◦46′ W 17.1 1 243
Ekuador, Pichincha 2 812 0◦15′ N 79◦30′ W 17.1 1 700
Mexico, Puebla 2 500 18◦50′ N 98◦00′ W 20.2 958
Peru, Huanuco 2 205 09◦51′ S 76◦03′ W 13.5 661
Mexico, Tuxpan,
Bolanos-Los Amoles 2 090 22◦53′24′′ N 103◦52′24′′ W 15.8 522
Mexico, Arroyo del Estafiate 1 830 21◦51′36′′ N 103◦55′12′′ W 17.3 765
Mexico, HUIRAMBA 3 400 19◦32′24′′ N 101◦25′48′′ W 18.5 716





Standort Höhe Lat. Lon. Temp. Nied.
China, Yunnan 1 600 27◦58′03′′ N 98◦39′43′′ E 7.0 764
A. matsumurae Callier (1)
Russland, Primorminye 0-50 42◦52′16′′ N 133◦47′37′′ E −0.4 431
A. maritima (Marsh.) Nutt. (4)
USA, Delaware Sussex, Angola 10 38◦42′00′′ N 75◦25′00′′ W 13.9 1 093
USA, Georgia, Bartow 204 34◦07′45′′ N 84◦56′55′′ W 13.4 1 378
USA, Oklahoma, Johnston 219 34◦19′17′′ N 96◦35′44′′ W 17.3 963
USA, 9.7 km NW of Tichomingoc 250 34◦19′12′′ N 96◦42′00′′ W 17.5 896
A. maximowiczii Callier (1)
Japan, Hokkaido 95 42◦22′13′′ N 140◦31′00′′ E −4.7 579
A. nepalensis D. Don und A. nitida (6)
China, Yunnan 1 600 27◦58′03′′ N 98◦39′43′′ E 6.8 749
China, Yunnan 2 050-2 200 27◦48′05′′ N 98◦34′07′′ E 6.7 820
Vietnam, Cao bang 1 050-1 100 22◦44′ N 105◦50′ E 17.3 963
Vietnam, Ha giang 1 000 23◦09′04′′ N 104◦59′53′′ E 17.1 540
Vietnam, Ha giang 1 200-1 500 22◦37′24′′ N 104◦38′00′′ E 18.1 1 550
Vietnam, Quan Ba District 700 23◦9′00′′ N 104◦53′24′′ E 17.1 540
A. oblongifolia Torr (5)
USA, Arizona, Coconino 1 620 36◦05′00′′ N 112◦08′00′′ W 10.9 922
USA, Arizona,
Pima Coronado National 1 620 32◦21′41′′ N 110◦42′48′′ W 16.7 690
USA, Arizona, Graham 1 855 32◦39′12′′ N 109◦48′44′′ W 18.6 839
Mexico, Sonora 5 700 29◦20′ N 110◦40′ W 17.1 525
Mexico, Sonora 2 200 30◦56′ N 109◦58′ W 16.5 910
A. pendula Matsum und A. sieboldiana Matsum (1)
Japan, Ohira-Yama 120 42◦38′00′′ N 140◦08′00′′ E 8.8 1 056
A. rhombifolia Nutt. (3)
USA, California, Butte Oroville-quincy 1 600 39◦39′00′′ N 121◦34′00′′ W 16.8 660
USA, California, Riverside 1 300 33◦44′00′′ N 116◦03′00′′ W 17.5 869
USA, Idaho, Custer 2 800 44◦52′31′′ N 114◦13′15′′ W −3.6 360
A. rubra Bong. (22)
Kanada, British Columbia 25 53◦05′45′′ N 127◦47′00′′ W −0.3 769
USA, California, Marin 120 38◦04′00′′ N 122◦44′00′′ W 14.9 664
USA, Missouri, Dade 380 37◦12′42′′ N 93◦51′00′′ W 14.3 1 091
USA, Missouri, Crawford 309 37◦51′00′′ N 91◦17′00′′ W 12.9 1 092
USA, Montana, Flathead 1 260 48◦27′31′′ N 114◦15′01′′ W 5.9 937
USA, Missouri, Newton 340 36◦42′59′′ N 94◦21′00′′ W 14.3 1 091
USA, Missouri, Iron 360 37◦39′34′′ N 90◦42′00′′ W 12.9 1 092
USA, Missouri, Boone 240 39◦28′23′′ N 92◦20′00′′ W 12.5 954
USA, Missouri, Bollinger 185 37◦49′16′′ N 90◦02′00′′ W 12.9 1 092
USA, Missouri, Saint clair 230 38◦21′03′′ N 93◦46′00′′ W 13.3 1 008
USA, Oregon, Washington 90 56◦36′17′′ N 123◦12′50′′ W −3.5 377





Standort Höhe Lat. Lon. Temp. Nied.
USA, Oregon, Lane 260 43◦55′00′′ N 122◦50′00′′ W 8.8 1 124
USA, Washington, Clallam 120 47◦57′56′′ N 124◦23′20′′ W 8.2 332
USA, Washington, Snohomish 200 48◦03′00′′ N 121◦43′00′′ W 6.3 779
USA, Washington, King 900 47◦28′00′′ N 121◦49′00′′ W 6.2 764
USA, Washington, Pacific 300 46◦34′00′′ N 123◦43′00′′ W 10.2 1 079
USA, Washington, Skagit 0 48◦32′ N 122◦37′ W 10.5 1 150
USA, Alaska, Coast Mts.,
Skagway, 2 km E of town 0 59◦27′36′′ N 135′′18′36′′ W 4.7 794
USA, Oregon, 11310 Parson R. 1 200 56◦36′00′′ N 123◦12′36′′ W -3.5 377
USA, Oregon, Saddle Mt. 400 45◦58′48′′ N 123◦43′12′′ W 9.7 1 288
USA, Washington Pacific 280 46◦33′36′′ N 123◦46′48′′ W 10.2 1 079
A. rugosa (Du Roi ) Spreng. (11)
USA, Arkansas, Garland 150 34◦34′00′′ N 93◦09′00′′ W 16.1 1 349
USA, Arkansas, Montgomery 150 34◦32′00′′ N 93◦39′00′′ W 16.1 1 337
USA, Connecticut, New Haven 90 41◦24′00′′ N 72◦56′00′′ W 10.7 1 088
USA, Georgia, Clarke 220 33◦57′00′′ N 83◦23′00′′ W 17.2 1 297
USA, Iowa, Allamakee 330 43◦17′00′′ N 91◦22′00′′ W 8.0 818
USA, Michigan, Baraga 536 46◦39′00′′ N 88◦22′00′′ W 4.7 819
USA, Missouri, Saint Louis city 160 38◦36′ N 90◦15′ W 13.1 955
USA, Vermont, Chittenden 160 44◦27′00′′ N 73◦03′00′′ W 7.2 984
USA, Wisconsin, Ashland 270 46◦24′00′′ N 90◦50′00′′ W 4.7 815
USA, Wisconsin, Bayfield 370 46◦33′00′′ N 91◦09′00′′ W 4.5 791
USA, Wisconsin, Oconto 240 45◦00′02′′ N 88◦11′00′′ W 6.1 775
A. serrulata (Ait.) Willd (70)
USA, Alabama, Barbour 170 31◦53′00′′ N 85◦27′00′′ W 18.5 1 391
USA, Alabama, Geneva 70 31◦06′00′′ N 85◦51′00′′ W 18.5 1 391
USA, Arkansas, Newton 430 35◦56′00′′ N 93◦12′00′′ W 15.0 1 226
USA, Arkansas, Polk 180 34◦30′01′′ N 94◦16′00′′ W 14.3 1 091
USA, Arkansas, Montgomery 180 34◦32′00′′ N 93◦39′00′′ W 16.1 1 337
USA, Colorado, Gunnison 2 800 38◦42′00′′ N 107◦04′00′′ W 4.5 764
USA, Colorado, Eagle 2 635 39◦38′00′′ N 106◦42′00′′ W −1.4 380
USA, Colorado, Gilpin 2 850 39◦51′00′′ N 105◦31′00′′ W −1.5 385
USA, Florida, Okaloosa 20 30◦41′28′′ N 86◦34′16′′ W 19.6 1 552
USA, Georgia, Oglethorpe 200 33◦52′00′′ N 83◦05′00′′ W 17.2 1 297
USA, Georgia, Elbert 200 34◦07′00′′ N 82◦52′00′′ W 16.9 1 214
USA, Louisiana, Ouachita 20 32◦29′00′′ N 92◦09′00′′ W 18.4 1 390
USA, Louisiana, Lincoln 50 32◦37′00′′ N 92◦39′00′′ W 18.1 1 307
USA, Louisiana, Jackson, Chatham 70 32◦20′00′′ N 92◦33′00′′ W 18.4 1 390
USA, Maryland, Montgomery 110 39◦04′ N 77◦00′ W 12.6 1 000
USA, Massachusetts, Middlesex Arlington 50 42◦30′00′′ N 71◦20′00′′ W 8.8 1 145
USA, Massachusetts, Hampden 50 42◦10′00′′ N 72◦35′00′′ W 8.9 1 105
USA, Maine, Franklin 350 44◦54′00′′ N 70◦27′00′′ W 4.1 1 330





Standort Höhe Lat. Lon. Temp. Nied.
USA, Michigan, Manistee 200 44◦20′00′′ N 86◦03′00′′ W 7.8 804
USA, Mississippi, Jones 70 31◦40′21′′ N 89◦09′27′′ W 16.9 1 214
USA, Mississippi, Marshall 160 34◦48′09′′ N 89◦31′51′′ W 14.2 1 423
USA, Missouri, Saint Francois 244 38◦00′ N 90◦31′ W 13.1 955
USA, Missouri, Washington 300 37◦49′ N 90◦56′ W 12.9 1 092
USA, Missouri, Iron 250 37◦32′ N 90◦38′ W 12.9 1 092
USA, Missouri, Stoddard 70 36◦15′01′′ N 89◦57′00′′ W 15.6 1 244
USA, Missouri, Butler 90 36◦43′00′′ N 90◦24′00′′ W 15.6 1 244
USA, Missouri, Crawford 300 37◦51′00′′ N 91◦17′00′′ W 13.6 1 108
USA, Montana, Flathead 1 267 48◦27′81′′ N 114◦15′01′′ W 4.7 794
USA, Missouri, Newton 340 36◦42′59′′ N 94◦21′00′′ W 14.3 1 091
USA, Missouri, Stoddard 70 36◦15′01′′ N 89◦57′00′′ W 15.6 1 244
USA, Missouri, Texas 360 37◦19′00′′ N 91◦58′00′′ W 13.6 1 108
USA, Missouri, Newton 310 36◦55′00′′ N 94◦21′00′′ W 14.3 1 091
USA, Missouri, Iron 390 37◦35′00′′ N 90◦42′00′′ W 12.9 1 092
USA, Missouri, Boone 190 39◦02′00′′ N 92◦20′00′′ W 12.5 954
USA, Missouri, Bollinger 150 37◦20′00′′ N 90◦02′00′′ W 13.6 1 108
USA, Missouri, Saint clair 240 38◦02′00′′ N 93◦46′00′′ W 13.6 1 062
USA, Missouri, Miller 220 38◦13′00′′ N 92◦26′00′′ W 13.3 1 008
USA, Missouri, Newton 325 36◦55′00′′ N 94◦21′00′′ W 14.3 1 091
USA, Missouri, Shannon 240 37◦09′00′′ N 91◦23′00′′ W 13.6 1 108
USA, Missouri, Dade 320 37◦26′00′′ N 93◦51′00′′ W 14.3 1 091
USA, Missouri, Crawford 300 37◦58′00′′ N 91◦17′00′′ W 13.6 1 108
USA, Missouri, Reynolds 290 37◦23′00′′ N 90◦59′00′′ W 12.9 1 092
USA, Missouri, Maries 200 38◦10′00′′ N 91◦53′00′′ W 13.1 1 009
USA, Missouri, Phelps 250 37◦54′00′′ N 91◦50′00′′ W 13.1 1 009
USA, Missouri, Bollinger 145 37◦20′00′′ N 90◦02′00′′ W 15.6 1 244
USA, Missouri, Lawrence 375 37◦07′00′′ N 93◦50′00′′ W 16.1 1 337
USA, Missouri, Mcdonald 330 36◦38′00′′ N 94◦21′00′′ W 14.3 1 091
USA, Missouri, Douglas 320 36◦57′00′′ N 92◦29′00′′ W 13.6 1 108
USA Missouri, Dent 350 37◦38′00′′ N 91◦31′00′′ W 13.1 1 009
USA, North Carolina, Burke 970 36◦04′ N 81◦48′ W 11.9 1 290
USA, North Carolina, Jackson 950 35◦16′00′′ N 83◦08′00′′ W 12.4 1 529
USA, North Carolina,
Cherokee Nantahala National Forest 1 050 35◦11′36′′ N 84◦02′40′′ W 14.1 1 437
USA, North Carolina, Transylvania 730 35◦28′ N 83◦15′ W 12.4 1 529
USA, North Carolina, Beaufort 0 35◦26′00′′ N 76◦52′00′′ W 17.0 1 177
USA, Oklahoma, Mccurtain 240 34◦10′00′′ N 94◦46′00′′ W 17.0 1 181
USA, Pennsylvania, Clearfield 420 41◦07′31′′ N 78◦45′01′′ W 8.8 1 056
USA, South Carolina,
Union Sumter National Forest 180 34◦36′42′′ N 81◦45′16′′ W 16.9 1 214
USA, South Carolina, Chesterfield 70 34◦34′ N 79◦53′ W 17.2 1 227





Standort Höhe Lat. Lon. Temp. Nied.
USA, Virginia, Fairfax 130 38◦51′00′′ N 77◦21′00′′ W 13.8 979
USA, Arkansas, Garland 160 34◦34′12′′ N 93◦9′00′′ W 16.1 1 349
USA, Arkansas, Montgomery 250 34◦32′24′′ N 93◦39′36′′ W 16.1 1 337
USA, Arkansas, Newton 110 35◦54′36′′ N 93◦13′12′′ W 15.0 1 226
USA, Florida, Eglin Air Force Base 200 30◦41′24′′ N 86◦34′12′′ W 19.6 1 552
USA, Georgia, Oglethorpe 180 33◦52′48′′ N 83◦4′48′′ W 17.2 1 297
USA, Missouri, Brumley 160 38◦5′24′′ N 92◦29′24′′ W 13.3 1 008
USA, Missouri, Stoddard 170 36◦51′00′′ N 89◦56′24′′ W 15.6 1 244
USA, Oklahoma, Oachita Forest 450 34◦36′00′′ N 94◦24′00′′ W 17.0 1 181
USA, South Carolina, Cheraw 70 34◦34′12′′ N 79◦52′48′′ W 17.2 1 227
A. sinuata (Regel) Rydb. (8)
Kanada, British Columbia 25 53◦09′00′′ N 127◦46′00′′ W 8.5 652
USA, Montana, Mineral 1 400 47◦08′00′′ N 114◦58′00′′ W −3.8 325
USA, Oregon, Marion 1 150 44◦49′ N 122◦05′ W 4.5 809
USA, Oregon, Union 820 45◦22′00′′ N 118◦00′01′′ W 8.2 331
USA, Oregon, Lane 260 43◦55′00′′ N 122◦50′00′′ W −2.1 704
USA, Washington, King 950 47◦28′00′′ N 121◦49′00′′ W 6.2 764
USA, Washington, Chelan 1 500 47◦53′00′′ N 120◦38′00′′ W 7.9 696
USA, Washington, Yakima 320 46◦28′00′′ N 120◦40′00′′ W −4.5 585
A. tenuifolia Nutt. (20)
USA, Alaska Kenai Penin.,
Exit Glacier Road 240 60◦11′24′′ N 149◦34′48′′ W −2.1 690
USA, Arizona,
Apache-Sitgreaves Forest 2 800-3 000 35◦00′30′′ N 109◦22′30′′ W 4.7 815
USA, California,
Butte Arniemins Island 1 320 39◦39′00′′ N 121◦34′00′′ W 9.2 755
USA, California, Inyo 240 36◦35′00′′ N 117◦25′00′′ W 13.8 979
USA, California, El Dorado 2 310 38◦46′00′′ N 120◦31′00′′ W 11.4 570
USA, Colorado, Jefferson 1 880 39◦27′ N 105◦10′ W 13.1 559
USA, Colorado, Larimer 2 190 40◦40′00′′ N 105◦28′00′′ W 11.1 972
USA, Colorado, Gunnison 2 880 38◦42′00′′ N 107◦04′00′′ W 6.5 601
USA, Colorado, Eagle 2 620 39◦38′00′′ N 106◦42′00′′ W −5.6 869
USA, Colorado, Gilpin 2 850 39◦51′00′′ N 105◦31′00′′ W −5.5 719
USA, Colorado, Boulder 2 170 40◦05′00′′ N 105◦21′00′′ W −8.9 313
USA, Colorado, Saguache 2 300 38◦05′00′′ N 106◦15′02′′ W −4.7 459
USA, Colorado, Summit 2 775 39◦36′00′′ N 106◦01′00′′ W −3.6 360
USA, Idaho, Latah 990 47◦07′31′′ N 117◦00′01′′ W −3.4 376
USA, Montana, Flathead 900 48◦20′00′′ N 114◦15′01′′ W −8.9 311
USA, Nevada,
Washoe Davis Creek Campground 1 820 40◦45′01′′ N 119◦37′31′′ W −5.7 196
USA, Nevada, Elko 1 680 41◦00′01′′ N 115◦30′01′′ W 4.7 794
USA, New Mexico, San Miguel 1 780 35◦22′30′′ N 105◦15′00′′ W −6.6 799





Standort Höhe Lat. Lon. Temp. Nied.
USA, Oregon, Lane 260 43◦55′00′′ N 122◦50′00′′ W −8.9 311
A. viridis (Chaix) D. C. (34)
USA, Alaska Highway,
Junction White and Koidern Rivers 350 63◦10′48′′ N 139◦36′00′′ W −3.9 600
USA, Alaska Globe Creek, mile 38 on Elliot Hwy.,
Northwest of Fairbanks 790 65◦16′48′′ N 148◦7′48′′ W −5.6 194
Kanada, Above Rodin Creek Camp,
McQuesten Area 1 090 63◦00′00′′ N 136◦00′00′′ W −5.5 737
Kanada, Aklavik,
Mackenzie River Delta 520 66◦13′48′′ N 135◦00′00′′ W −8.7 343
Kanada, Atlin 1 270 59◦30′00′′ N 134◦00′00′′ W −2.1 615
Kanada, Bathurst Inlet 0 66◦52′48′′ N 108◦3′00′′ W −12.8 199
Kanada, Burwash Landing,
Kluane Lake 800 61◦21′00′′ N 139◦00′00′′ W −4.3 585
Kanada, Cassiar Land Distr. 250 59◦27′00′′ N 136◦21′36′′ W −1.2 453
Kanada, Clear Water Lake 230 56◦7′48′′ N 74◦31′48′′ W −5.3 484
Kanada, Ferry Hill 1 050 63◦24′26′′ N 136◦40′48′′ W −5.7 882
Kanada, Great Slave Lake 370 62◦30′00′′ N 109◦30′00′′ W −7.0 286
Kanada, Hawley Lake,
Sutton Narrows 120 54◦30′00′′ N 84◦19′30′′ W −4.4 615
Kanada, Hebron Hebron Fjord 0 58◦12′00′′ N 62◦37′48′′ W −4.7 579
Kanada, Inuvik, Airport 0 68◦21′00′′ N 133◦42′36′′ W −7.6 317
Kanada, Kuujjuaq, Ungava Bay 220 56◦6′00′′ N 68◦24′00′′ W −5.0 503
Kanada, Lac Nichicun,
Nitcheguon Station 530 53◦12′00′′ N 70◦54′00′′ W −4.0 616
Kanada, North of McQueston River 450 63◦33′00′′ N 137◦27′00′′ W −6.7 917
Kanada, Northwest Territories 300 62◦16′48′′ N 103◦6′36′′ W −9.2 273
Kanada, Nunavut 280 60◦00′00′′ N 98◦9′36′′ W −8.5 316
Kanada, NW. Extremity of Nueltin Lake 270 60◦36′36′′ N 99◦54′36′′ W −8.6 304
Kanada, NW. Shore of Thelon River 230 63◦51′36′′ N 104◦1′48′′ W −4.0 547
Kanada, NW. Shore of Thelon River 230 63◦51′36′′ N 104◦1′48′′ W −6.4 153
Kanada, Attawapiskat Rapide River 60 52◦54′00′′ N 83◦31′48′′ W −2.2 709
Kanada, Sandstone,
E. Shore of Hanbury River at Helen Falls 200 63◦37′48′′ N 104◦42′00′′ W −4.0 547
Kanada, S. End of L. Atlin. 910 59◦6′00′′ N 133◦49′48′′ W −3.2 338
Kanada, Shingle Point, D.E.W.,
Line Site Mackenzie Bay 0 68◦57′36′′ N 137◦15′00′′ W −11.2 350
Kanada, Taltheilei Narrows 156 62◦34′48′′ N 111◦28′36′′ W −7.0 257
Kanada, Wood Buffalo National Park 210 59◦30′36′′ N 111◦27′36′′ W −2.9 352
Niederlande, Gelderland 10 51◦58′ N 5◦40′ E 9.9 1 040
Schweiz, Graubunden 1 700 46◦32′59′′ N 9◦37′00′′ E 10.3 707
USA, Louisiana, Lincoln 40 32◦37′00′′ N 92◦39′00′′ W 18.1 1 307





Standort Höhe Lat. Lon. Temp. Nied.
USA, Idaho, Teton 2 029 43◦55′00′′ N 111◦22′31′′ W 4.8 246
USA, Fort Severn 0 56◦00′00′′ N 87◦37′48′′ W −4.8 556
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